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A. EINLEITUXG 
Bei marinen Tieren ist der Kältetod eine ebenso 
verbreitete Erscheinung wie der Hitzetod, besonders in 
Lebensräumen, in denen starke unregelmäßige Temperatur-
schwankungen auftreten (BRONGERSMA-SAIDERS, 1957). Im 
Gegensatz aber zu zahlreichen Untersuchungen ilber die 
Hitzeresistenz und deren Veränderungen durch Adaptationen 
(Literaturangaben u.a. bei PRECHT, CHRISTOPHERSEN & 
HENSEL, 1955; GUNTER, 1957; PROSSER, 1958, 1967; PROSSER 
& BROWN, 1962; _VERNBERG, 1962; .KINNE, 1963, 1964a, b; 
DILL et al, 1964; PRECHT, 1964; PRECHT et al., 1966; 
SCHLIEFER, 1966; ROSE, 1967; TROSHIN, 1967) liegen wesent-
lich weniger Arbeiten über die Kälteresistenz und Kälte-
adaptationen bei marinen Wirbellosen vor. Das gilt in 
ganz besonderem Maße für die Resistenz von Geweben, Zellen 
und Zellbestandteilen. Das Schwergewicht der Untersuchun-
gen dieser Arbeit soll deshalb auf der Kälteresistenz 
liegen. 
Da sich die schädigenden Wirkungen der Kälte auf 
Organismen dadurch wesentlich voneinander unterscheiden, 
ob die auftretenden niedrigen Temperaturen ohne Eisbil-
dung verlaufen oder mit einer solchen verbunden sind, wurde 
zwischen Abkühlungsresistenz und Gefrierresistenz unter-
schieden (vgl. LEVITT, 1958; THEEDE, 1967). Unter Ab-
kühlungsresistenz soll hier die Fähigkeit verstanden wer-
den, bei solchen Kältegraden zu überleben, bei denen das 
umgebende Meerwasser noch nicht ausfriert. Dagegen liegt 
Gefrierresistenz vor, wenn die Wirkungen von extra- oder 
intrazellulärer Eisbildung ertragen werden. 
Das Vorkommen einer nennenswerten Gefrierresistenz 
scheint bei marinen Evertebraten auf Arten beschrlinkt zu 
sein, die in den borealen und kälteren Regionen im Su~ra-
und Eulitoral überwintern können (KANWISHER, 1966). Im 
Winter ist diese Resistenz ein entscheidender Faktor fiil:' 
die obere Ausbreitungsgrenze der marinen Fauna in der 
Gezeitenregion, und zwar umso mehr, je weiter man nac~ 
Norden vordringt. In strengen Wintern kann Massensterben 
der Makrofauna beobachtet werden (BLEGVAD, 1929; 
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BRONGERSN.A-SANTIERS, 1957; CRISP, 1964n,1964b. Dabei übt 
·der Frost eine starke Selektionswirkung auf die marinen 
Tiere der Gezeitenregion aus. Je weiter man sich d~r 
Arktis nähert, umso mehr fällt eine zunehmende Verarmung 
der Gezeitenfauna auf. So finden in der subarktischen 
Recion im südlichen Teil von Spitzbergen die letzten typi-
schen Vertreter der Gezeitenfauna der temperierten ReGion, 
die Seepocke Balanus balanoides und die spitze Strand-
schnecke Littorina saxatilis, ihre nördliche Verbreitunr:s-
grenze (GERLACH, 1965). Diese beiden Arten überwintern 
auch an der Südwestküste Grönlands,Balanus balanoides im 
Eis eingeschlossen und Littorina saxatilis vorwiegend 
in Felsenspalten zurückgezogen (PETERSEN, 1962a und b). In 
der eigentlichen arktischen Region auf Spitzbergen kommen 
marine Makrotiere, die allein auf die Gezeitenregion be-
schränkt sind, nicht mehr vor. Die wenigen Arten, die man 
noch stellenweise finden kann, bewohnen auch frostfreie 
sublitorale Zonen. Nur im Sommer dringen sie vorübergehend 
in die Gezeitenregion ein, im Winter dagegen ziehen sie 
sich in tiefere Wasser- und Bodenschichten zurück (GEB.LACH, 
1965). Arten der marinen Mikrofauna, Protozoen, Rotatorien, 
Tardigraden und Nematoden sowie verschiedene Insektenarten 
dürften die häufigsten wirbellosen Tiere sein, die in der 
Arktis und Antarktis wiederholtes Einfrieren und Auftauen 
erfolgreich überleben können (SCHOLANDER et al., 1953; 
BUNT, 1967; TILBROOK, 1970) • 
Bisher existieren über die Gefrierresistenz mariner 
Evertebraten relativ wenig experimentelle Untersuchungen. 
KANWISHER (1955) fand, daß einige Muscheln und Schnecken 
aus· der Gezeitenregion langfristiges Einfrieren ertraßen 
können, während Arten, die nur im tieferen Wasser leben, 
dazu nicht in der Lage sind. Eine hohe winterliche Gefrier-
resistenz wiesen SÖHNE ( 1966') . und CRISP & RITZ ( 1967) bc i 
Balanus balanoides nach, außerdem fand SÖMME (1966) eine 
solche bei den Strandschnecken Littorina littorea und 
L. rudis. Nach ZHYUBIKAS ( 1968) sind Miesmuscheln aus ö.e:r1 
Eulitoral kälteresistenter (bei -10°a) als solche aus 
tieferen Gezeitentümpeln. 
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SOUTHWARD (1958) bestimmte die Überlebenszeiten 
einiger Seepocken- und Schneckenarten von der stidengli-
schen Ktiste bei hohen und niedrigen Temperaturen. In 
Tab. 1 sind Werte für die tlberlebenszeiten dieser Tiere 
bei niedrigen Temperaturen wiederge~eben. Danach haben die 
sessilen Seepocken eine wesentlich größere Resistenz geP,en-
über Hitze und Kälte als die beweglichen Schneckenarten. 
Im einzelnen bestehen nach SOUTH'dARD (1958) zwischen der 
Resistenz gegenüber beiden Temperaturextremen deutliche 
Beziehungen ztir natürlichen Verbreitung der Arten. Die Art 
mit mehr nördlicher Verbreitung, Balanus balanoides, ist 
bei -5°C ungefähr dopp~lt so lange lebensfähig wie 
Chthamalus stellatus. Elminius modestus, eine aus Austra-
lien eingeschleppte Art, die an der Südküste von England 
und Wales jetzt häufig vorkommt, ist weniger resistent. 
Noch empfindlicher gegenüber Hitze und Kälte reagiert die 
SeepockeB3J.anus perforatus, die im Litoral auf die Zone 
unterhalb des Balanus-balanoides-Gürtels beschränkt ist. 
Tabelle 1 
Stunden Expositionsdauer in kalter Luft bis zum Eintritt 
von 50% Mortalität (nach SOUTH',lAP..D, 1958; verkürzt). 
Arten -10°c 
Temneratur 
_5bc o0 c 
Balanus balanoides 12 - 24 120 - 190 Oo 
Chthamalus stellatus 12 - 24 72 - 120 ~ 
Elr.linius modestus 12 - 24 48 - 72 CX) 
Balanus perforatus (3 ( 22 C>o 
Monodonta lineata 2 
- 3 16 24 138 - 179 
Gibbula umbilicalis .2 
-
3 16 30 - 79 
Gibbula cineraria . 2 
- 3 2 - 3 12 30 
Calliostoma 
zizyphinum 2 
- 3 2 - 3 12 - 24 
Bei den Schnecken aus dem Eulitoral läßt die Tempera-
turresistenz deutlichere Beziehungen zur vertikalen Ver-
breitung als zur geographischen erkennen. So sind-clie Arten 
Monodonta lineata (aus dem oberen Eulitoral) und Gibbula 
umbilicalis (aus dem mittleren Eulitoral). - ihr Vorkommens, 
bereich erstreckt sich weiter nach Süden - resistenter 
gegenüber hohen und niedrigen Temperaturen als Gibbula 
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cineraria (aus der mittleren bis unteren Gezeitenregion) 
und Calliostoma zizyphinum (aus der unteren Gezeitenresion) 
deren Verbreitungsgebiet mehr nach Norden reicht. Nach 
SOUTH'.'lARD nimmt bei diesen Arten die Tempera turre s is tenz 
mit der Fähigkeit zu, Exposition an der Luft zu ertragen. 
An der norwegischen Küste stellten NAIR und 
LEIVESTAD (1958) bei einigen marinen holzbohrenden Crusta-
ceen eine beträchtliche Gefrierresistenz fest. Um sich 
aber vor zu extremer winterlicher Kälte zu schützen, wei-
chen diese Tiere im Herbst und im Winter zu einem niedri-
geren Niveau in dem Pfahl aus, den sie bewohnen. Fol~lich 
können nach den Wintermonaten leere Bohrgänge in den 
Holzpfählen oberhalb der Wasserlinie beobachtet werden. 
Bohrasseln, die in der kalten Jahreszeit zu hoch in iürer:i 
---
Pfahl verbleiben, werden durch die Kälte getötet. Auf 
diese Weise wird im Winter eine obere Ausbreitungsgrenze 
festgelegt, welche im Frühjahr, wenn der Populationsdruck 
die Tiere in unbesetzte Regionen des Pfahles treibt, 
wieder weiter nach oben verschoben wird (NAIR und· 
LEIVESTAD) • 
KÄHLER (1970) wies bei dem illarinen Oligochaeten 
Enchytraeus albidus, der häufig im Strandanwurf vorkommt, 
eine hohe Gefrierresistenz nach. Sie war bei solchen 
Tieren am größten, die in der Kälte bei hohem Salzgehalt 
gehalten worden waren. 
Die genannten Untersuchungen der einzelnen Autoren 
lassen erkennen, daß marine litorale Tiere eine unter-
schiedliche Fähigkeit zum Ertragen des Frosts besitzen, 
welche im Winter in der borealen und arktischen Re~ion 
die obere Grenze des Existenzbereiches entscheidend be-
stimmen kann. THEEDE (1965) wies an marinen Nuscheln o.1ch, 
daß auch bei isolierten überlebenden Geweben verschiedener 
Arten eine unterschiedliche Resistenz gegenüber den Wir-
kungen des Gefriereraund Auftauens ausgebildet ist. 
Das Auftreten einer zellulären Gefrierresistenz bei 
marinen Lamellibranchierarten soll weiter analysiert 
werden. Wichtig erscheinen mir zunächst vergleichende 
Untersuchungen über das Ausmaß,tt!'Hi· die Verbreitung ä.it:.::i:2r 
- 5 -
Resistenzeigenschaft und deren Beziehunr, zum ökologischen 
Verhalten der Arten. Diese in erGter Linie der analyti-
schen marinen Biographie geltenden Untersuchungen münden 
in die Frage nach den Ursachen für die unterschiedliche 
Resistenz der verschiedenen Arten. Wenig ist auch über 
den Einfluß innerer und äußerer Faktoren und über die 
Auswir1<:ungen von Adaptationen auf die zelluläre Gefrier-
resistenz bekannt. Deshalb soll die Aufmerksamkeit eben-
falls diesen Fragen gelten. 
Auch die Abkühlun~sresistenz mariner Evertebraten, 
insbesondere auf zellulärer Ebene,ist wenig u~tersucht. 
Abkühlung des Meerwassers kann besonders auf tropische 
und subtropische Meerestiere bereits bei Temperaturen, die 
noch wesentlich über dem Nullpunkt liegen, letal wirken. 
Verschiedene ältere Autoren berichten von Schäden an 
zahlreichen Arten, die durch Kälteeinbrücheim Klistenbe-
reich von Florida, den Bermuda-Inseln und von Texas hervor-
gerufen wurden (Literatur bei GUNTER, 1957). Wie VE 1lNBERG 
& VERNBERG (1970) im Laborexperiment zeigen konnten, ster-
ben zahlreiche Crustaceen und Mollusken, deren Verbrei-
tungsgebiet sich an der amerikanischen Küste von Nord-
karolina bis in die Tropen erstreckt, bei einer Wasser-
temperatur von +10°c schon innerhalb von 48 hab. Nach 
CRISP ( 1964a, b), COURTNEY & WEBB ( 1964) und ZIEGELMEirfü 
(1964) wurden während des langanhaltenden Winters 1962/63 
zahlreiche marine Bodentiere in der Nordsee in ihrem Be-
stand dezimiert. An der englischen Küste war die Mortali-
tät unter den mehr südlichen oder lusitanischen Arten 
größer als unter den keltischen, am geringsten war sie 
unter den arktisch-borealen Faunenelementen (CRISP 1964a). 
Nach ZIEGELMEIER (1964) erlitten in der Nordsee um Helgo-
land besonders Lamellibranchier hohe Verluste, während 
Crustaceen und Polychaeten ·den kalten Winter wesentlich 
besser überstanden. Dabei waren jüngere Formen meist 
toleranter als die älteren. In kurzfristigen Abkühlungs-
experimenten, in denen auch mit unterkühltem Meerwasser 
gearbeitet wurde, konnten an isolierten Gewebestücken 
artbedingte Unterschiede für den Eintritt der Kältestarre 
nachgewiesen werden, die Beziehun3en zur Verbreitung una 
- 6 -
zum ökologischen Verhalten der Arten erkennen lasc~en 
(SCHLIEPER et al., 1967). Danach kann offensichtlich 
auch die zelluläre Abkühlungsresistenz niederer ~1riner 
Evertebraten mit zur ökologisch-physiologischen Charak-
terisierung der Arten herangezogen werden, wie es bereits 
bei der zellulären Hitzeresistenz poikilothermer Tiere 
von zahlreichen Autoren durchgeführt worden ist (LitP-rn.tur 
bei ANDRONIKOV et al., DREGOLSKAYA, DZHAMUSOVA, 
RUNYANTSEV, SCHLIEPER, ZHIRMUNSKY, USHAKOV, in TROSEIH, 
1967). 
Bei vielen litoralen und subli toralen Arten wurden. 
enge Beziehungen zwischen der Resistenz c;egen;ibcr hotcn 
Letaltemperaturen und ihrer geographischen und vertiknlgn 
Verbreitung nachgewiesen. Unter den älteren Arbeiten 
seien in diesem Zusammenhang nur die Untersuchungen von 
HENDERSON (1929) an Lamellibranchiern und die von 
BROEKHUYSEN (1940) an Gastropoden von verschiedenen 
li to:.-alen Vorkommensbereichen genannt. Weitere Litera t·1:' 
zu diesem Thema wird ausführlich bei GUNTER (1957), 
KINNE ( 1963) und NE\'lELL ( 1970) zitiert. Nach ZBIR?·llf~!''LY 
( 1967) weisen Arten, die in einem ähnlichen Tempera tit::::'-
bereich vorkommen, eine ähnliche Hitzestabilität ihre·,· 
homologen Gewebe und Zellen auf. Es können sogar versc~t~-
dene Biozönosen durch die zelluläre Hitzeresistenz L-::::·, r 
charakteristischen Arten gekennzeichnet werden. Unte~· ,5e;_'1 
marinen Evertebraten ein und desselben Standortes ist~~~ 
Beispiel die zelluläre Hitzeresistenz bei den litorul0n 
Arten größer als bei denen des Sublitorals. (Literatur 
bei: SCHLIEFER, 1966; ZHIRMUNSKY, 1967). Zu beri.icksic 11-
tigen bleibt, daß die zelluläre Hitzeresistenz durch ver-
schiedene innere und äußere Faktoren beeinflußt werden 
kann (Literatur bei PRECHT et al., 1966; SCHLIEPER, 1966; 
USHAKOV, 1968) und wahrscheinlich bei eurythermen Arten de1 
Spielraun für adaptative Änderungen der zellulären ther-
mischen Resistenz größer ist als bei stenothermen Formen 
(SCHLIE?ER, 1960, 1966; VERNBERG et al., 1963). Nach 
USHAKOV (1964, 1966, 1968) ist die zelluläre Hitzeresi-
stenz in erster Linie durch die Stabilität thermolabiler 
Proteinkomplexe des Protoplasmas bedingt. 
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nur 
In nieser Arbeit wird die Hitzeresistenz'-'bei solchen 
Arten und Populationen untersucht, bei denen auch die 
zelluläre Gefrier- oder Abkühlungsresistenz bestimmt 
wird, so daß obere und untere thermische Resistenzgrenzen 
. 
miteinander verßlichen werden können. 
Da neuere Befunde darauf hinweisen, daß einerseits 
die zellularen Hitze- und Kälteschliden (vgl. z.B. 
HE?..Yl'IAN, 1966; ROSE, 1967) und andererseits die Mechanis-
men der adaptiven Veränderungen der Hitze- und Külteresi-
stenz verschieden sind (VOGEL 1966; PRECHT et al~,-1966; 
BASEDQ1.·/, 1968; K.i\HLER, 1970), soll die Aufmerksamkeit 
auch einzelnen Faktoren gelten, die Veränderungen der 
thermischen Resistenz hervorrufen, sowie den Mechanismen 
dieser Resistenztinderungen. Bei den Schäden, die durch 
Kälte hervorgerufen werden, kann man Effekte von Abkühlung 
allein, ohne damit verbundenem Einfrieren, und von 
extrazellulärer und intrazellulärer Eisbildung unter-
scheiden. Je nachdem, auf welcherdieser Stufen Resistenz 
vorliegt, dürfte sie, mindestens zum Teil, auf unter-
schiedliche Resistenzmechanismen zurückzuführen sein. 
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B. TIER;·;AT:SRIAL 
Für die Untersuchungen wurden die in Tabelle 2 
aufgeführten Lamellibranchierarten herangezogen. Das 
Marine Labora tory Woods Hole/rtiass. beschaffte die Ver-
suchstiere vom Kap Cod und schickte sie mir per Air-
Express nach Miami. Mitarbeitir des Duke Marine Labora-
tory in Beaufort/N.C. sammelten Amerikanische Austern 
vom Kap Hatteras, welche ich per Flugzeug nach Miami 
mitnahm. Die aus dem Küstenbereich von Florida stamr1en-
den Muschelarten konnten von Booten des Institute of 
Marine Science in Miami aus gefangen werden. Die Arten von 
der deutschen Nordseeküste kamen aus dem Watt bei BUsuo. 
Spisula wurde aus 15-50 m Tiefe von der Biologischen 
Anstalt Helgoland beschafft. Die Muscheln aus der Ostsee, 
Abra alba und Cyprina islandica,entstammten den küsten-
fernen Weichböden der Kieler Bucht. Mytilus edulis wurde 
von Brückenpfählen am Rande der Kieler Förde geholt. 
Modiolus modiolus wurde im südlichen Kattegat in 15-50 m 
Tiefe gedredscht. Die dänische Limfjord-Oysters-Company 
(Nyk~bing-Mors) lieferte Ostrea aus dem Limfjord. 
Bis zum Beginn der Experimente wurden die Vers,~ch;3-
tiere 1-3 Wochen in belüfteten Aquarien bei gleichblei-
bendem Salzgehalt und konstanter Temperatur gehalten. 
Die Bedingungen -der Anpassungsexperimente werden bei der 
Beschreibung der Ergebnisse im einzelnen genannt. 
i )1 rw· e e n ttf 7 1 lt St r · , r ,. Jtt m - Z' s -ze 
Tabelle '~ 
Untersuch~e Lacellibranchierarten 
a) von der araerikanischen Ostküste 
Art Fundort 
i:·i:ytilus edulis Lo 
Macoma balthica L. 
Hodiolus cier:lissus DILL\·iYN 
Crassostrea virginica Gl'tiELIN 
Brachidontes exustus Lo 
Chione cancellata L. 
Chama macrophylla GNELIN 
Laevicardium laevigatum Lo 
Asaphis deflorata L. 
AeQuipecten gibbus nucleus BORN. 














b) aus europäischen Küstengewässern 
Mytilus edulis Lo 
Cardium edu:e Lo 1 ) 
= Cerastoderma edule (L.) 
v; . -11ya arenaria .Lo 2 ) 
= Arenomya arenaria (L.) 
Macoma balthica (Lo) 
Eodiolus modiolus· (L.) 
Cyprina islandica (Lo)3) 
Ostrea edu~_is L. 
Spisula solida (L.) 


















1) Cer&s-r;oderma(POLI 1795) l'1ÖRCH 18::>3. Typus: edu .... c (.s:~::.:.S i1'( 
2) Aren.orriya VlICK\vORTH 1930. Typus : arenaria ( LL\rU 17 58) , n'.::c 
3) Arctica SCHU~ ...ACHER 1817 = Cyprinc::. ~A:•IARCK _1818. Typus : ibl 
Angaben über die Verbreitung nach : • .';.330T'.:1J 954)~ \/ARI·:Irn J.nc. 
·-··" 
*'·- ,; .,414 JCMc t!UXCQQ!CJ A4J!A4 C& J. , J X. C. JZSJ AJ#Mh ,G ti Hi 




























(L.C;j2 1767): nach NORDSIECK (1969)0 
17 58) , nact irG.i.<:JS IECK (1 9 6 9)o 
rpus : island:i.ca (Lnn;:f; 1767) 
Verbreitungsgebiet an 
der ameriiano Ostküste 
Atlo Arktis bis Kap Hatteras 
(kl; Exemplare vorübergehend 
bis Südkarolina) 
Atlo Arktisch bis Georgia 
Hündung des St. Lorenzstromes 
bis Südkarolina 
Bucht des St. Lorenzstromes 
Karibisches Meer 
·Golf v. Mexiko 














im europäischen Bereich 
Nörd1 Eismeer bis Nordafrika~ 
auch Ostsee 
Nord-Norwegen ois Marokko 
u. Kanaren, auch Ostsee 
Nordsee, auch Ostsee 
Nord-Norwegen-Kanal, auch Ostsee 
Nordsee, südlo bis 3rest, 
Kattegat, Beltsee 
Nordatlantik-Lus. Heer, Beltsee 
Mittelnorwegen bis Spanien 
Mittelmeer, Schw. Meer 
Nordnorwegen u. Island 
bis iü ttelr:ieer 
Lofoten-Azoren-Westafrika, 
Mittelmeer, We~tl. Ostsee 
\.RI-IKE c..nd L3BOTT (1962) 9 NORDSIECK (1969), STRESEi•IAN:i:J (1957). 
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C,METHODEN 
Für die vergleichenden Resistenzmessungen an 
isoliertem Kiemenepithel verschiedener Lamellibranchier-
arten wurden jeweils Gewebestücke aus dem ventralen Rand 
im mittleren Bereich der Kiemenlamellen herauspräpa-
riert. Um möglichst einheitliches Versuchsmaterial zur 
Verfügung zu haben, wurden die vorderen und hinteren 
Enden der Kiemen nicht verwendet. Vor den Versuchen wur-
den alle Gewebestücke mikroskopisch bei 60-bis 80facher 
Vergrößerung betrachtet. Es wurden dann grundsiitzlich 
nur solche Kiemenstücke verwendet, die sich als einwc1.nd-
frei erwiesen. Die Größe der etwa quadratischen StUcke 
schwankte zwischen 2 bis 4 mm Kantenlänge. In Kontroll-
versuchen konnten keinerlei Auswirkungen dieser Größen-
schwankungen auf die Resistenz festgestellt werden. Zu 
den Untersuchungen der Gefrierresistenz wurden wegen der 
dabei benutzten geringen Flüssigkeitsmengen die kleineren, 
bei der Ermittlung der AbkUhluni:;sresistenz und der Hitze-
resistenz die etwas größeren Stückchen bevorzugt. 
Die Aktivität der terminalen Randcilien diente bei 
den einzelnen Resistenzuntersuchungen als Kri teri 1.1m für 
den Schädigungsgrad und für die Überlebensdauer. Die 
Cilienaktivität einzelner Kiemenstticke wurde dabei in 
folgender Weise mit den Bewertungsziffern von 3 bis O 
gekennzeichnet: 
3 Cilienaktivität normal, 
2 








Cilienaktivität etwas verringert, 
Cilienaktivität um die Hälfte verringert, 
Cilienaktivität um mehr als 50% verringert, 
Cilienaktivität sehr stark verringert, 
Stillstand der Cilien (weniger als 1% der Cilien 
noch schwach aktiv). 
Diese Abstufung ergab sich durch weitere Unter-
gliederung des von SCHLIEFER et al. (1960) und R2SHÖFT 
(1961) benutzten Schemas für die Abschätzung der Cilien-
aktivität bei Resistenzbeobachtungen. Sie wurde auch vnn 
THEEDE (1965), THEEDE & LASSIG (1967), THEEDE et al. (1ae,' 
und THEEDE und PONAT (1970) benutzt. Durch 
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Mittelwertbildung können sich Zahlenwerte ergeben, die 
zwischen den direkt zu beobachtenden Werten liecen. Die 
Mittelwerte, aus jeweils 8-10 Einzelwerten gebildet, sind 
gut reproduzierbar und meist mit einer gerintseren Standard-
abweichung als± 0,5 behaftet. Da jedoch die Bewertunßs-
ziffern für die relative Ciliena:ktivität bzw. den Schä-
di&ungsgrad der Gewebe geschätzte Charakterisierungen 
darstellen, wurde in Abbildungen und Tabellen auf die 
Angabe der Standardabweichungen verzichtet. 
Gefrierresistenz 
Die von THEEDE (1965) beschriebene Untersuchungs-
methode konnte verbessert werden. Nach der Vorbehandlung 
der Tiere (siehe Kap. ERGEBNISSE) wurden die Kiemen 
herauspräpariert und jeweils 8-10 isolierte Kiemenrand-
stücke von verschiedenen Individuen einer Art in kleine 
durchsichtige Becher aus Polyäthylen (4 cm breit, 7 cm 
hoch) überführt, die 0,5 ml Versuchsmedium enthielten. Die 
Becher wurden verschlossen und bis dicht unter den 
Deckelrand in die Kühlflüssigkeit (Gemisch aus Äthylen-
glycoll und destilliertem Wasser) eines COLORA-Flüssig-
keitskühlers hineingehängt. Eine Umwälzpumpe hielt die 
Flüssigkeit kräftig in Bewegung, wodurch in jedem Falle ein 
schneller Temperaturausgleich herbeigefiihrt wurde. Mit 
Hilfe eines Thermistors konnte der Temperaturverlauf in 
den Proben während des Gefrier- und Auftauvorganges unter 
Kontrolle gehalten werden. Zur Anzeige diente dabei das 
Universal-Temperaturmeßgerät nach KNAUER (Berlin) in Ver-
bindung mit einem Servogor-Kompensationsschreiber. Bei-
spiele für Registrierungen des Temperaturverlaufs ir. :1en 
Probenbechern bei Verwendung unterschiedlicher KUhlbaj-
temperaturen sind in Abb. 1. wiedergegeben. Wenn das Ge-
frieren des Versuchsmediums nicht innerhalb einer 1,I::_n1,,.~;2 
nach Überführung in das Kältebad eingesetzt hatte, wur,"ie 
es gleich danach durch "Impfen" mit Eiskristallen aur;r:;e-
löst. Zu diesem Zweck waren in den Deckeln der Versuch3-
behälter kleine Öffnungen vorhanden. Nach dem Gefriere11 
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Charakteristische Temperaturverläufe bei rten 
Gefrierresistenz-Versuchen. Messun~en in den 
Proben während der Exposition bei folgenden 
Kühlbadtemperaturen: a) _5oc, b) -10 c, 
c) -20°c, d) -30°c. Ein Probenbehälter 
(4 cm,{, 7 cm hoch) enthielt jeweils 0,5 :ml 
Meerwasser von 30°/oo S und 8 Kiemenstücke. 
Bei den Versuchen zu a und b wurde das schnelle 
Einsetzen des Gefrierera durch II Impfen" mit 
Eiskristallen ausgelöst. 
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Anstieg der Temperatur. sank diese in den Proben innerhalb 
weniger i1inuten auf die der Kühlflüssigkeit ab. Die 
Gewebeportionen wurden dann unterschiedlich lange im 
gefrorenen Zustand gehalten, bis sie in zweckmäßig 
erscheinenden Abständen aus der Kühlflüssigkeit heraus-
genommen und schnell aufgetaut wurden. Letzters geschah, 
indem die Probenbecher jeweils in ein vorbereitetes 
Wasserbad von Zimmertemperatur (etwa 20°c) eingetaucht 
wurden und gleichzeitig von oben her Versuchsmedium der-
selben Temperatur hinzugegeben wurde. Das Auftauen und 
der Temperaturausgleich waren auf diese Weise nach etwa 
15-20 Sekunden erreicht. Jeweils zwischen 5 und. 10 Minuten 
danach wurden die Gewebestücke bei 120facher Vergrößerung 
bei Zimmertemperatur beobachtet. In einigen Versuchsreihen 
wurde die Reaktionsweise der Gewebestücke (Erholung bzw. 
weitere Schädigung) iiber mehrere Stunden nach erfolr;tem 
Auftauen weiter verfolgt. Die Aktivität der terminalen 
Randcilien sowie Zerfallserscheinungen an den Gewebe-
stücken dienten zur Beurteilung des Schädigungsgrades. Die 
Ergebnisse aus jeweils 8-10 Einzelbeobachtungen an Ge-
webestücken von verschiedenen Tieren wurden dann zu 
Mittelwerten zusammengefaßt. Bei der graphischen Darstel-
lung dieser Mittelwerte erwies es sich oft als zweck-
mäßig, ein semilogarithmisches Koordinatensystem zu 
verwenden. Auf der Abszisse wurde in logarithmischen Ein-
heiten jeweils die Expositionsdauer in der Kälte, auf der 
Ordinate die anschließend bei Zimmertemperatur ermittelte 
relative Cilienaktivität, das Maß für den Schädigunes-
grad, eingetragen. Es ergab sich dann bei einer konstanten 
letalen Temperatur (z.B. -10°c) in den meisten Fällen eine 
gleichmäßige Zunahme der Gewebeschädigung in einem an-
nähernd logarithmischen Sinne, die sich in Form von 
Geraden darstellen ließ. In einigen Tabellen wurde der 
Verlauf solcher Geraden durch die Angaben von zwei Werten 
beschrieben, durch die Zeit, nach der die Cilienaktivität 
um 50% reduziert war und die Zeit,nach der absoluter Still-
stand des Cilienschlages ermittelt worden war. 
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Bei einer größeren Zahl von Experimenten wurde die 
Dauer der Kälteexposition ermittelt, nach der noch 50;/, 
der Gewebestücke überlebten (LD 50-Zeit). Als letal ge-
schädigt galten solche Kiemenstücke, an denen nach Ein-
frieren, Auftauen und anschließender Erholun~sdauer von 
5-10 min bei Zimmertemperatur keine Cilienaktivittit mehr 
festgestellt werden konnte. Fast immer trat in diesem 
Stadium auch kräftiger Gewebezerfall ein. Die Dauer der 
Kälteexposition bei den Versuchen wurde so gewählt, wie 
Vor 
es auf Grund von ~ersuchen als zweckrntißig erschien. In den 
Proben wurde der prozentuale Anteil der überlebenden 
Stücke festgestellt. Drei bis vier solcher Werte, die je-
weils aus Beobachtungen an 20 Gewebestücken ermittelt 
worden waren, wurden auf semilogarithmischem Papier in 
Abhängigkeit von der Kälteexposition aufgetragen. Dieser 
graphischen Darstellung wurden dann die LD50-Zeiten ent-
nomrn.en. 
Abkühlungsresistenz 
Die Abkiihlungsresistenz isolierter Kiemenstiicke wurde 
auf zweierlei Weise vergleichend untersucht, bei gleich-
mäßiger Temperaturerniedrigung (1°C/min; im Prinzip 
ähnlich PRECHT & .CHRISTOPHERSEN, 1965; PRECHT et al., 
1966) und bei konstanter Kälte (-3° oder -5°C). Bei der 
ersten Methode dienten die Aktivität und der Eintritt der 
Kältestarre der terminalen Randcilien als ein Maß filr die 
Abkühlungsresis~enz. Zu den Beobachtungen wurde eine Ver-
suchsanordnung benutzt, die im einzelnen bei SCHLIEP ,:r1, 
FLÜGEL u. THEEDE (1967) beschrieben ist und auch von 
THEEDE u. Lf;.SSIG (1967) verwendet wurde. Die zu unter-
suchenden Gewebestückchen befanden sich dabei im inneren 
Teil einer mit Meerwasser gefüllten, oben offenen und unten 
durchsichtigen PVC-Doppelkammer und konnten mikroskop~nch 
bei 60-120facher Vergrößerung beobachtet werden. --Sie v.'8:rcn 
mit Hilfe von Glasfäden und Hahnfett auf einem kleinen 
Polyäthylentischchen befestigt. Dadurch wurde erreicht, daC 
sie nicht direkt am Boden der ·Versuchskammer lagen, HO ei:";. 
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Temperaturgefälle zur äußeren Kammer hätte bestehen 
können. Durch den äußeren Teil.der verwendeten Doppel-
kammer wurde Kühlflüssigkeit aus einem Colera-Flüssig-
keitskühler oder aus einem mittels Eintauchkühler heree-
stellten Kältebad hindurchgepumpt, wobei die Durchstrom-
geschwindigkeit während des Versuchs mit einer Schlauch-
kleIDf.le reguliert werden konnte. In der inneren Kammer 
hielt ein von oben einßeführter Rührer das Medium in Be-
wegung, um eine gleichmäßige Temperaturverteilung und 
eine ausreichende o2-Versorgung sicherzustellen. 
Eine weitere Methode zur Bestimmung der Abkühlun;:;s-
resistenz bestand darin, die Überlebensftihigkeit der 
isolierten Gewebestücke bei konstanter niedriser Tempera-
tur (z.B. -3°C) zu ermitteln, b~i der normales Meerwasser 
lange im unterkühlten Zustand ohne Eisbildung gehalten 
werden kann. Hierzu wurde der Boden eines Plastikbehälters 
(Grundfläche 9x9 cm), der in einem Kühlbad hing, in 
9 Fächer unterteilt, und in jedem Fach wurden wiederum 
10 Kiemenstückchen untergebracht. Ein Rührer hielt das 
Medium ständig in Bewegung. In zweckmäßig erscheinenden 
Abständen wurden die Gewebestücke jeweils aus einem Fach 
herauspipettiert und zur Erholung 15 min bei +10°c ge-
halten. Danach wurdEn.der Aktivitätszustand und der Anteil 
der überlebenden Stücke festgestellt. In einzelnen Fällen 
wurde auch die Abkühlungsresistenz bei -5°C ermittelt. 
Hierzu wurde dieselbe Anordnung wie bei den Gefrierresi-
stenz-Versuchen benutzt. 
Hitzeresistenz 
Vergleichende Untersuchungen zur Hitzestabilitiit 
isolierter Kiemenstücke wurden bei glei chrnäßiger :C::··,;:1::·-
mung ( Tenperaturanstieg 1 °0/5 min) so1.·1ie bei konst~1.n tsr 
letaler Hitze (36°C) ausgeführt. Nach beiden Methoden 
wurde bereits von zahlreichen Autoren gearbeitet (zur 
Literatur vgl. PRECHT et al., 1966, SCHLIEFER, 1966). B~i 
dem ersten Verfahren diente die Temperatur,bei de:r d.j_e 
Hi tzestarre der Kiemencilien eintrat, als Maß fiir die :h tze-
stabili tät. Bei konstanter Hi tzeeinwirlrung ( 36°c) war d.ie 
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Zeit bis z1r., 3intri tt der Hi tzesta::::-re ä.as Naß für die 
~esistenz. Zu den Untersuchungen wurde e!ne auf einem 
~ikroskoptisch montierte Doppelkammer benutzt, welche auch 
bei cie::::- 3estim;::mnt:; der Abkühlungsresistenz Ver'::endunc 
fand. Während ein Thercomix-Gertit stlindig temperiertes 
Wasser durch die liußere Kammer hindurchpumpte, hielt in 
der inneren Kammer ein Rlihrer das Medium in Bewe~ung. 
Die Temperatur wurde laufend m.i t Hilfe eines Qucc'.rnilbcr-
thermometers (Ablesegenauigkeit 1/10°c) kontrolliert. 
Bei der ersten I-Iethode wurden die Gewebe in Abstür.ccn von 
0,5° oder 1°c,bei der zweiten Methode alle 1-2 min 
mikroskopisch beobachtet. Die in den Tabellen und Abbil-
t:unßen wiedergegebenen Werte beruhen auf den Ergebnissen 
an jeweils mindestens 8 Gewebestücken. Standardabwei-
chungen wurden nach SCHLIEPER (1965) berechnet. 




Eine genau definierte Menge isolierten Kiemenge-
webes - nähere Angaben in den Legenden zu den Tabellen 
und Abbildungen des Kapitels D.III.-wurde in einer be-
kannten Henge Meerwasser bestimmte Zeit bei verschiedenen 
Kühlbadtemperaturen eingefroren. Der Temperaturverlauf 
in der Probe während des AbkühlunGs- und Einfrierpro-
zesses wurde, wie aufs. 11 beschrieben, kontinuierlich 
registriert. Nach dem Herausnehmen der Versuchsbehälter 
aus dem Kühlbad und Auftauen des Inhaltes im Wasserbad 
bei etwa +20°c innerhalb eines Zeitraumes von 10 min 
wurde die Probe bei ......... 3.500 U/min zentrifugiert und der 
Überstand abpipettiert. In dieser Flüssigkeit wurden dann 
die Aktivitäten der aus dem Cytoplasma der Zellen ausge-
tretenen Aldolase und aus den Lysosomen stammenden sauren 
Phosphatase bei 25°c gemessen. 
Aldolase 
Die Aktivitätsbestim...~ung der aus den Zellen ausee-
tretenen Fructose-1,6-diphosphat-Aldolase (ALD) nach 
Schädigung der Zellmembranen durch Einfrieren und Auf-
tauen erfolgte in Anlehnung an BEISENHERZ et al. (1953) 
unter Verwendung der Biochemica-Testkombination TC-D 
(Best. Nr. 15974,,BOEHRINGER/Nannheim). 
Aldolase katalysiert folgende Reaktion 
Fructose-1,6-diphosphat (FDP)~ Dihydroxyacetonphosphat 
(DAP) + D-Glycerinaldehyd-3-phosphat (GAP). 
Durch die Wirkung von Triosephosphat-Isomerase (TIM) 
wird das Gleichgewicht zwischen den beiden entstehenden 
Triosephosphaten ganz zum DAP hin verschoben. Im weiteren 
Verlauf der Reaktionen, die der Bestimmungsmethode zu-
grunde liegen, wird das aus,FDP gebildete DAP durch nie 
katalytische Wirkung von Glycerin-1-phosphat-Dehydrogenase 
( GDH) mit NADH in Glycerin-1-phosphat überführt, wobei 
NADH in NAD~ übergeht. 
Die Gesamtreaktion läßt sich formulieren als : 
FDP+ 2 NADH + 2 H+~ 2 Glycerin-1-phosphat + 2 NAD+. 
,. ' t 'f )$' ts :er: n tue nt ·rtr t rt::: Jl?ttre , ·n :rtttrttrtt 
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Aus der photometrisch bestimmten NADH-Abnahme wird 
dann auf die Aldolase-Aktivität geschlossen. Der von 
BOEHR.DrGER für die Untersuchung von Blutseren zusammen-
gestellte Testansatz konnte beibehalten werden. Die 
Messunßen wurden mit dem ZEISS-Spektralnhotometer PMQ II 
bei 366 nm durchgeführt. Die Schichtdicke der Küvette 
betrug 1 cm. Die in den Versuchen ermittelten Extink-
tionswerte als Maß für die Aktivität der aus den Zellen 
ausgetretenen Aldolase wurden bei gleichbleibenden Ver-
suchsansätzen (10% Gewebe+ 90% Meerwasser) direkt mit-
einander verglichen. 
Saure Phosphatase 
Die M~ssung der Aktivität der aus dem Gewebe ausge-
tretenen sauren Phosphatase (SP) erfolgte nach BERGMEYER 
(1962) mit Hilfe der MERCK-Testansätze (Best. Nr. 3305, 
E. MERCK, Darmstadt). 
Der Bestimmung liegt folgende Reaktion zugrunde :---
Durch Phosphatase wird p-Nitrophenylphosphat in 
p-Nitrophenol und Phosphorsäure gespalten. Die pro Zeit-
einheit gebildete Menge p-Nitrophenol ist der Phosphatase-
aktivität proportional. Durch Zusatz von 0,02 n NaOH 
wird die Enzymreaktion unterbrochen. Gleichzeitig geht 
das entstandene p-Nitrophenol in das gelb gefärbte 
Anion über, das photometrisch bei 405 nm bestimmt wird. 
Die Messungen-erfolgten bei pH 4,8 und 25°0. Die Inku-
bationszeit betrug 30 min. 
rtt zr-rr t r w: rr: n t rz : n n n t:n :r n r t m tt r:w ·. a· r er rrmttt 
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D. ERGEBNISSE 
r. Artsnezifische Unterschiede der zellulliren thermischen 
Resistenz und ihre Beziehungen zum ökologischen 
Verhalten und zur geographischen Verbreitung 
der Arten 
1) Gefrierresistenz 
Die Gefrierresistenz des isolierten Kiernengewebes 
mariner Muscheln aus der Nordsee ist nach THEEDE (1965) 
umso größer, je stärker exponiert die Arten im Litoral 
vorkommen (Tab. 3). Bei der Miesmuschel Mytilus edulis ist 
sie am größten, weniger ausgeprägt bei im Sediment lebenden 
und damit geschützteren Formen (Cardium edule, Macoma 
balthica, Mya arenaria), am geringsten jedoch bei Arten, 
die auf tiefere Wasserschichten beschränkt sind (I1odiolus 
modiolus, Spisula solida). 
Zum Vergleich mit diesen Arten von der deutschen 
Nordseeküste konnten auch solche von der nordamerikanischen 
Atlantikküste untersucht werden. Es handelt sich dabei um 
Lamellibranchier von der Südwest- und Ostküste von Florida, 
aus Beaufort (Nordkarolina) und vom Kap Cod (Massachusetts) 
Bei den Muscheln aus Miami bzw. Südflorida weisen Vertreter 
aus 2 Gattungen eine nennenswerte Gefrierresistenz auf: 
Austern (Crassostrea) und subtropische Verwandte der Mies-
muschel (Brachidontes)(vgl. Tab. 4). Wegen der starken 
Abhängigkeit der Gefrierresistenz vom Salzgehalt und von 
der Anpassungstemperatur wurden die Versuchstiere vor den 
Resistenzmessungen zwei Wochen bei konstanten Temperatur-
und Salzgehaltsbedingungen gehalten. Die Amerikanische 
Auster Crassostrea virginica hat von den untersuchten 
Muschelarten die höchste Gefrierresistenz. Diese Eicen-
schaft, die von den nördlichen Populationen dieser Art zum 
Überwintern im Eulitoral benötigt wird, ist auch bei den 
in Südflorida lebenden Individuen erhalten geblieben, ohwo~: 
sie keine Verwendung dafür haben. Die Resistenzwerte aar 
warmangepaßten Tiere (AT 23,5°C) liegen in derselben 
Größenordnung wie die Sommerwerte der Gefrierresistenz bei 
unserer Miesmuschel Mytilus edulis aus der Nordsee 
- 20 -
Tabelle 3 
Artsnezifische Unterschiede der zellulären Gefrierresi-
sten; isolierter Kiemenstilcke verschiedener Muschelarten 
aus der Nordsee. (Nach Einfrieren des isolierten Kiemen-
gewebes bei -10°c, anschließendem Auftauen und jeweils 
10 min Erholungsdauer bei etwa 20°C wurde die Cilienakti-
vität als Maß für den Schädigungsgrad beobachtet. 
Salzgehalt : 30°/oo. 
Versuchszeit ·: Winter 1964/65). Nach THEEDE, 1965. 
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(Überlebensdauer des isolierten Kiemengewebes bei -10°c 
bis zu 1 Stunde). Nach Kaltanpassung (AT 5°c) liegt die 
Höhe der zellulären Gefrierresistenz zwischen der von 
Cardium edule und Mya arenaria. Zwischen Austern (Crasso-
strea virginica) aus Miami und solchen vom Kap Hatteras 
und vom Kap Cod bestehen nach längerer Anpassung an nied-
rige Temperaturen in bezug auf die zelluläre Gefrierresi-
stenz praktisch keine Unterschiede. Bei Exemplaren von 
allen drei Fundorten wurde im Experiment durch 14tägi0e 
Anpassung an +5°C annähernd dieselbe hohe Gefrierresistenz 
erreicht (vgl. auch Kap. II. 2). 
Erstaunlich und fiir mich unerwartet war das Vor1::on:.men 
einer flir Muschel-Gewebe relativ hohen Gefrierresistenz 
bei der subtropischen Art Brachidontes exustus. Ihr Ver-
breitungsgebiet erstreckt sich von Nordkarolina im Norden 
bis zu den Westindischen Inseln im Süden. Diese litorale 
Muschel weist gleichzeitig auch eine hohe Resistenz 
---
Tabelle 4 
Artspezifische Unterschiede der zellulären Gefrierresisten 
isolierter Kiemenstücke mariner Muschelarten von verschie-
denen geographischen Standorten. (Nach Einfrieren des 
isolierten Kiemengewebes bei -10°c, anschließendem Auftaue 
und jeweils 10 min Erholungsdauer bei Zimmertemperatur von 
20-23°c wurde die Cilienaktivität als Maß für den Schlidi-
gungsgrad beobachtet. Vor den ResistenzmessunGen wurden 
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gegenüber anderen extremen abiotischen Umweltfaktoren auf. 
In der oberen Gezeitenregion erträgt sie beträchtliche 
Aussüßung durch Regen, im Sommer starke Sonneneinstrahlung 
im Winter auch geringe selten eintretende Eisbildung. Bei 
allen weiteren unter~uchten Muschelarten aus Miami/ 
Florida zeigen die isolierten Kiemengewebe keine nennens-
werte Gefr~erresistenz. Sie überleben bei -10°0 nur wenige 
Minuten. 
Weitere Muschelarten wurden vom etwa 2000 km nördlich 
gelegenen Kap Ood untersucht. Davon wurde jeweils eine 
---------Tiergruppe vor den Experimenten bei 23,5°0, eine andere 
bei 5°c gehalten. Die Ergebnisse dieser.Anpassun~sversuche 
werden im einzelnen in Kap. II. 2 beschrieben. Hier sollen 
nur die nach vorheriger Häl te.rung der Tiere bei +5°C 
erzielten Werte zuJn Vergleich herangezogen werden. In 
Abb. 2 wird die zelluläre Gefrierresistenz der an 5°0 
angepaßten Muscheln vom Kap Ood mit der von Wintertieren 
aus der Nordsee verglichen. Es handelt sich bei den Tieren 
aus der Nordsee und vom Kap Ood jeweils um Angehörige 
derselben Familie (Orassostrea und Ostrea, Familie Ostrei-
dae), derselben Gattung (Modiolus modiolus und Modiolus 
demissus) und um Populationen derselben Arten (Nytilus 
edulis oder Macoma balthica). 
Bei Modiolus demissus, einer Art, die weit in das 
obere, bei Ebbe trockenfallende Litoral vordringt, unn 
deren Verbreitungsgebiet an der amerikanischen Atlantik-
küste von Südkarolina bis zur Mündung des St.Lorenzstromes 
reicht, ist die zelluläre Gefrierresistenz wesentlich 
größer als bei Modiolus modiolus, obwohl letztere Art ihre 
· Verbreitungsgrenze im Norden erst in arktischen Gewässern 
findet. Modiolus modiolus ist aber auf etwas tiefere 
Wasserschichten beschränkt. Dieses Beispiel läßt de11tlich 
erkennen, wie unterschiedlich die zelluläre Gefrierresi-
stenz bei Arten derselben Gattung je nach deren Vorkommen 
und ökologischem Verhalten sein kann. Einen ähnlichen 
Unterschied ergibt auch ein Vergleich zwischen der ~efrier~ 
resistenten Amerikanischen Auster, Orassostrea virginica, 
und der frostempfindlichen Europäischen Auster, Ostrea 
edulis, die beide derselben Familie angehören (Abb. 2). 
3 
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Vergleich der zellulären Gefrierresistenz 
kaltangepaßter Muscheln vom Kap Cod (AT 5°c) 
der von Wintertieren jeweils derselben oder 
nahe verwandter Arten aus der Nordsee. 
(Werte für Nordseetiere nach Tabelle 3, 
für Tiere vom Kap Ood nach Abb. 10). 
mit 
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In Übereinstimmung mit der größeren Resistenz von 
Crassostrea virginica eegenüber Hitze und Gefrieren 
erstreckt sich der Vorkommensbereich dieser Art in der 
temperierten Region weiter ins obere Eulitoral. Außerdem 
drin~t diese Art weiter nach Süden vor. Dagegen läßt ein 
<:.:> 
Vergleich der zellulären Gefrierresistenz kaltangepaßter 
Mytilus edulis und Macoma balthica vom Kap Cod mit Winter-
werten jeweils derselben Arten aus der Nordsee nur sehr 
geringe Unterschiede erkennen. 
Die zelluläre Gefrierresistenz von Macoma balthica 
ist aber sowohl bei Exemplaren vom Kap Cod als auch bei 
denen aus der Nordsee geringer als von Mytilus edulis. In 
Übereinstimmung mit der größeren zellulären Gefrierresi-
stenz kann Mytilus in der subarktischen·Region vereinzelt 
auch im Winter lebend in der Gezeitenregion angetroffen 
werden. Macoma bleibt dort dagegen auf tiefere Wasser-
schichten beschränkt. Auch in der temperierten Region lebt 
Macoma balthica etwas geschützter vor der Einwirkung 
extremer Umweltfaktoren (Hitze, Kälte), indem sich diese 
Muschel in der Gezeitenregion und an tiefer gelegenen 
Standorten in den Boden eingräbt. 
2) Abkühlungsresistenz 
An marinen Muschelarten mit unterschiedlichen Vor-
kommensbereichen wurde die Reaktion von isoliertem Kiemen-
gewebe auf allmähliche Abkühlung (Abb.3) und außerdem die 
Überlebensfähigkeit des Gewebes bei konstanter n1edriger 
Temperatur untersucht (Tab.5). Die Beobachtungen der 
Cilienaktivität bei gleichmäßiger Temperaturerniedrigun~ 
( 1· 0 c/min) ergaben folgendes ('vgl. Abb. 3) : 
Bei den arktisch-borealen Arten Mytilus edulis und Macoma 
balthica nimmt die Cilienaktivität an den isolierten 
Kiemenstücken bei Erniedriiung der Temperatur bis auf o0 c 
nur relativ wenig ab und wird auch bei weiterem Absin}{cn 
der Temperatur bis zum Einsetzen der Eisbildung im Außen-
medium aufrechterhalten. Diese Muscheln, die .auch in der 
Gezeitenregion vorkommen, gehören in der Nordsee zu den 
wenigen Lamellibranchierarten, die dort im Sublitoral den 
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langen europäischen Eiswinter 1962/63 mit geringen oder 
keinen Schäden überstanden haben. 
Weitere in der borealen Region vorkommende Arten, 
deren Kiemengewebe sich als relativ kälteunempfindlich 
erweisen, sind die Austern Ostrea edulis und Crassostrea 
virginica. Bei ihnen wird die Aktivität der Kiemencilien 
bei Abkühlung ebenfalls bis zum Eintritt der Eisbildung 
aufrechterhalten. Im Vergleich dazu ist das Kiemengewebe 
der Trogmuschel Spisula solida wesentlich empfindlicher 
geßenüber Kälteeinwirkung. Die Aktivität der Kiemencilien 
nimmt bei Temperaturerniedrigung unter +5°C stark ab. 
Ganz deutlich kommt bei -4°C der Cilienschlag vor dem Ein-
setzen der Eisbildung absolut zum Stillstand. Kälteex-
position bei -5°C überlebt das isolierte Kiemengewebe nur 
---------20-30 min (Tab.5). ln Übereinstimmung mit diesen Labora-
toriumsbefunden erlitt dann auch diese Art, die im groben 
Sand in der sublitoralen Region der Nordsee in etwa 
15-50 m Tiefe vorkommt, in dem oben erwähnten Winter er-
hebliche Schäden (ZIEGELMEIER, 1964). 
Ähnlich wie bei Spisula fällt im Abkühlungsexperiment 
die Reaktion des Kiemengewebes von Abra alba aus, welche 
die küstenfernen Weichböden der Westlichen Ostsee in 
manchen Jahren mit einer Populationsdichte bis zu 6000 
Exemplaren pro Quadratmeter besiedelten. Hiervon überlebten 
weniger als 1% den obengenannten Winter (KÜHLMORGEN-HILLE, 
1963). Im Experiment ertragen isolierte Kiemenstücke 
Abkühlung auf -3°C 600-800 min (Tab.5). 
Zum Vergleich mit den borealen Lamellibranchiern 
wurden auch solche mit subtropisch-tropischem Verbreitungs-
gebiet nach derselben Methode untersucht. Bei diesen Arten 
(Isognomon alatus, Chama macrophylla, Chione cancellata, 
Chama cornucopia, Asaphis deflorata) wird die Cilienakti-
vität schon bei Unterschreiten von Temperaturen um +12~) 
bis +s0 c stark herabgesetzt, und sie. kommt bei mehreren 
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Abb. 3 Reaktion der Kiemencilien verschiedener 
Muschelarten während gleichmäßiger Abkühlung 
(1°C/Minute). (Die Abkühlung ging von der 
Temperatur aus, bei der die Tiere vorher 
(2 Wochen) gehalten worden waren. Bei den Arten 
aus Florida war die AT 23,5°c, bei denen aus den 
europäischen Küstengewässern 15°0. Angaben für 
Cham·a cornucoP.ia aus dem Roten Meer. nach 
SCHLIEFER, FLÜGEL & THEEDE, 1967). 
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Ein Beispiel für besondere Kälteempfindlichkeit 
liefert Chama cornucopia, welche SCHLIEFER et al. (1967) 
in der oberen Gezeitenregion der Farasan-Inseln im süd-
lichen Roten Meer fanden, wo sie auf felsigem Untergrund 
sessil lebt. Gewebe einer verwandten Art von der Süd-
küste Floridas, Chama macrophylla, die dort im flachen 
Wasser ebenfalls auf felsigem Untergrund gefunden wurde, 
reagiert ähnlich empfindlich auf Abkühlung. Absoluter 
Cilienstillstand tritt bei einer um 2°c tieferen Temperat~, 
bei o0 c ein. Bei Isognomon alatus allerdings, einer Art, 
deren Verbreitung auf das Karibische Meer und die Küsten 
Floridas beschränkt ist, setzt die Kältestarre erst bei 
-4°C, bei den Muscheln Chione cancellata und Asaphis 
deflorata dagegen schon bei +1°c ein, obwohl Chione die 
nördliche Verbreitungsgrenze erst an der Küste von Nord-
karolina und Asaphis bei den Bermuda-Inseln findet. 
Isognomon dringt aber bis in die obere Gezeitenregion vor 
und lebt dort exponiert an den Stelzwurzeln der Mangrove 
oder auf anderem harten Substrat festgesponnen, während 
C.hione und Asaphis sich im flachen Wasser in den Meeres-
boden eingraben. Wahrscheinlich stehen diese ökologischen 
Besonderheiten in Beziehung zu den beobachteten Unter-
schieden der Abkühlungsresistenz. 
Für diese A~nahme sprechen auch die Ergebnisse zur 
zellulären Abkühlungsresistenz bei konstanter letaler 
Kälte (-3°C), bei der selbst während der längeren Ver-
suchsdauer keinerlei Eisbildung eintrat (Tab.5). Die 
Resistenzuntersuchungen ergeben dabei für Muscheln aus 
Florida Überlebenszeiten von wenigen Minuten für besonders 
kälteempfindliche, aus dem tieferen Wasser stammende Arten 
(Aequipecten gibbus nucleus, Laevicardium laevigaturn), 
von 30-90 min für Arten aus dem flachen Wasser im Bereich 
der unteren und mittleren Gezeitenregion (Chione cancella-
ta, Asaphis deflorata) und bis über 24 Stunden für Arten, 
die bis in den Bereich der Hochwasserlinie vordringen 
(Brachidontes exustus, Crassostrea virginica). 
- 28 -
Tabelle 5 
Artspezifische Unterschiede der zellulären Abkühlunr;s-
resistenz verschiedener Muschelarten aus den KUstenr;e-
wässern von Florida und aus der Nord- und Ostsee. (Vor den 
Untersuchungen wurden die Versuchstiere 2 Wochen bei den 









Anzahl überlebender Kiemenstücke von jeweils 
10 Exemplaren nach folgender Expositions-
dauer bei -3°C in Minuten · 
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EXPOSITIONSDAUER BEI -3 °C ( MINUTEN ) 
Abb.· 4 : Artspezifische Unterschiede de'r zellulären 
Abkühlungsresistenz verschiedener Muschelarten 
aus Florida bei konstanter Temperatur. Die 
Reaktion des isolierten Kiemengewebes wurde na8 1 
unterschiedlich langer Expositionsdauer bei -3 ( 
und anschließender Erholung (15 min) bei Zimmer· 
temperatur (23,5°C) geprüft. 
Hälterungstemperatur vor den Messungen: (23,5°, 
Versuchszeit: November/Dezember 1967. 
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Auffallend bei der Untersuchung der Abkühlungs-
resistenz ist, daß das isolierte Kiemengewebe in der 
Kälte (bei -3°C) schon innerhalb relativ kurzer Zeit sehr 
geschädigt wird, in diesem Zustand noch lange überlebt 
und sich nach Rückführung in wärmeres Wasser nur unvoll-
ständig wieder erholt (Abb. 4) .• 
3) Hitzeresistenz 
Die hier wiedergegebenen vergleichenden Untersuchun-
gen zur zellulären Hitzeresistenz wurden an Arten durch-
geführt, bei denen auch die zelluläre Gefrier- oder 
Abkühlungsresistenz bestimmt worden war. Sie tragen so 
zu einer Charakterisierung des ganzen zellulären thermi-
schen Resistenzbereichs dieser Lamellibranchier bei. In 
Abb. 5 wurden Werte zusammengestellt, die an Repräsen-
tanten von geographisch weit voneinander entfernten 
Populationen jeweils einer Art ermittelt worden sind. 
Außerdem wird die .zelluläre Resistenz einiger Arten 
einer Gattung (Modiolus) und in einem anderen Falle einer 
Familie (Ostreidae) miteinander verglichen. 
Die untersuchten Lamellibranchier vom Kap Cod kommen 
dort alle in der Gezeitenregion vor. Die zelluläre Hitze-
resistenz ist bei den einzelnen Arten umso größer, je 
weiter sich ihr .Verbreitungsgebiet an der nordamerikani-
schen Atlantikküste nach Süden erstreckt. Am resistente-
sten ist das Gewebe der bis Südflorida und den Westindi-
schen Inseln vordringenden Amerikanischen Auster, 
Crassostrea virginica. Die Hitzestarre der Kiemencilien 
bei gleichmäßiger Temperaturerhöhung (1°C/5 min) tritt 
b~i 47°C auf. Sie liegt in einem Temperaturbereich, in 
dem auch das Hitzekoma bei Ge.webe ausschließlich trorlisch-
subtropischer litoraler Muschelarten beobachtet wird. Das 
gilt sowohl für Repräsentanten der Auster vom Kap Cod als 
auch für solche aus Florida. Bei den Vertretern beider 
Populationen fällt aber auf, daß das Gewebe während einer 
Erwärmung be~eits weit unterhalb der Temperatur, die zum 
Eintritt der Hitzestarre führt, nur in einem Zustand 
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stark verringerter Aktivität überlebt, während es bei 
anderen litoralen Arten aus Südflorida Erwärmung bis 
wenige Grade unterhalb der Hitzestarre noch bei voller 
Aktivität erträgt. Isoliertes Gewebe von Austern aus 
Miami weist eine solche Aktivitätsverringerung bereits 
bei Temperaturerhöhung oberhalb von 34°C auf. Diese 
Reaktion des Kiemengewebes bringt bereits zum Ausdruck, 
daß Crassostrea virginica nicht optimal an subtropische 
Wärme angepaßt ist. 
Die boreal-mediterrane Europäische Auster, Ostrea 
edulis, ist im Vergleich zur Amerikanischen Auster gegen-
über Hitze und Kälte wesentlich weniger resistent 
(Hitzestarre bei 42°c; zur Gefrierresistenz vgl. Tab. 3). 
In Übereinstifil~ung damit lebt diese Art im Litoral weniger 
exponiert als die Amerikanische Auster, sondern kommt 
vorzugsweise unterhalb der Gezei tenregion vor, wo sie nich· 
trockenfällt. Außerdem erstreckt sich ihr Verbreitungs-
gebiet, das von der europäischen Küste Mittelnorwegens 
bis zum Mittelmeer reicht, nicht so weit nach Süden. 
Modiolus demissus von der nordamerikanischen Atlan-
tikküste ist etwas weniger hitzeresistent als Crassostrea 
virginica. Die Hitzestarre des Kiemenepithels dieser 
Muschel tritt bei 46°c ein. Eine etwas hitzeempfindlichere 
Art aus derselben Gattung ist Modiolus auriculatus aus 
dem Roten Meer, die dort im flachen Wasser im oberen 
Felslitoral der Farasan-Inseln gefunden wurde. Be:irnGewebe 
dieser Muschel kann man ähnlich wie bei den Kiemen der 
Amerikanischen· Auster bei Temperaturerhöhung eine früh-
zeitig eintretende starke Aktivitätsverminderung fest-
stellen (SCHLIEFER et al., 1967), was wohl darauf hin-
deutet, daß das eigentliche Hauptverbreitungsgebiet in 
einem Bereich mit gemäßigteren und nicht mit subtropisch-
tropischen Bedingungen liegt, wie sie am Fundort herrsch-
ten. 
Ganz deutlich unterscheidet sich von diesen Arten 
die boreal zirkumpolare Muschel Modiolus modiolus durch 
ihre auffallend geririge zelluläre Hitzeresistenz 
(Hitzestarre -bei 36°c). In der Nordsee und im Katteeat 
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Abb. 5 
ANSTEIGENDE TEMPERATUR ( 1 °C I 5 MINUTEN) 
Reaktion des isolierten Kiemengewebes von 
Muscheln verschiedener Populationen derGelben 
oder nahe verwandter Arten bei gleichmtißiger 
T~mperaturerhöhung (1oc/5min). AT vgl. Abb. 6. 
(Vergleichswerte für Ostrea edulis und Modiolus 
auriculatus nach SCHLIEFER, FLÜGEL & THEEDE, 
1967). 
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bevorzugt sie das kühlere Tiefenwasser, das im Laufe des 
Jahres \·1esentlich geringere Temperaturschwankungen 
als das Oberflächenwasser aufweist. 
Die an der amerikanischen Atlantikküste bis Georgia 
nach Süden vordringende Macoma balthica (Hitzestarre der 
Kiemencilien bei 42°C) ist etwas hitzeresistenter als die 
Miesmuschel Mytilus edulis, deren südliche Vorkommensßrenze 
etwa bei Kap Hatteras liegt. Durch Larventransport aus den 
Gewässern nördlich des Kaps siedeln sich Jungtiere von 
Mytilus bis Südkarolina an. Sie können sich aber nur in 
den kühleren Monaten des Jahres dort halten und sterben 
wieder ab, sobald durch das warme Wasser des Golfstro~es 
die Temperatur von annähernd 29°c erreicht wird (\·fE~LS & 
GRAY, 1960). Bei Macoma balthica stimmt die Hitzerepistenz 
des isolierten Kiemengewebes der Repräsentanten vom Kap 
Cod und der aus der Nordsee nicht ganz überein. Der Ein-
tritt des Hitzekomas bei Nordsee-Tieren (41°c) und bei 
Tieren vom Kap Cod (42°C) differiert um 1°c. 
Auch oei den entsprechenden Populationen von Mytilus 
edulis unterscheidet sich die Hitzeresistenz des Kiemen-
gewebes um praktisch den gleichen Betrag, nur sind in 
diesem Fall die Gewebe der Nordseeindividuen die resi-
stenteren. Wie aber aus Untersuchungen von DREGOLSKX'!A 
( 1963) und FRIEDRICH ( 1967) an Mytilus hervorgeht, mt~ß 
man mit dem Auftreten erheblicher jahreszeitlicher Schwan-
ku~sen der zellulären Hitzeresistenz rechnen, die mit dem 
Reproduktionszyklus und der Temperaturvorgeschichte der 
Versuchstiere zusammenhängen. Die Resistenzänderungen er-
folgen dabei zum Teil relativ plötzlich. Nach eigene~ Be-
obacntungen kann sich bei Viiesmuscheln aus der Kieler 
Förde auch nach 3wöchiger gleicher Vorbehandlung (},.T ·; :;:-;C) 
zu verschiedenen Jahreszeiten der Eintritt des Hitze1:omas 
um 1,5°C (zwischen 38° und 39,5°c) verschieben. Obwohl 
nun die angegebenen Werte für Tiere aus der Nordsee and 
vom Kap Cod nach der gleichen Methode und zur gleiche~ 
Jahreszeit ermittelt wurden, ist nicht auszuschließerr, d~ß 
die gefundenen geringen Unterschiede in unterschiedlicher 
Vorgeschichte beider Populationen begründet liegen. 
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Geringfügige Phasendifferenzen zwischen den Resistenz-
Jahreskurven beider Populationen könnten schon die Ursache 
dafür sein. -
Im folgenden werden die Ergebnisse vergleichender 
Untersuchungen über die zelluläre Hitzeresistenz einiger 
Nuschelarten aus dem Süden Floridas wiedergegeben (Abb.6). 
Eine Reihe dieser Arten weist annähernd dieselbe Nord-
Süd-Verbreitung auf, die sich von Nordkarolina bis zu den 
Westindischen Inseln erstreckt. Es handelt sich um 
Brachidontes exustus, Chama macrophylla, Chione cancellata 
und Laevicardium laevigatum. Der Vorkommensbereich von 
Asaphis deflorata reicht vom Karibischen Meer bis Südost-
Florida und den Bermuda-Inseln. Brachidontes, in der 
oberen Gezeitenregion an Felsen und Steinen mit Byssus-
fäden festgesponnen, Asaphis aus dem Flachwasoer und 
Sandwatt, sind von ihnen am hitzeresistentesten. Sie sind 
jedoch nur wenig resistenter als Crassostrea. Muscheln, 
die nicht so stark.exponiert vorkommen (Ch~ma macrophylla, 
Chione cancellata), haben eine geringere Hitzeresistenz. 
Noch etwas empfindlicher verhält sich Laevicardium 
laevigatum, die im flachen Wasser auf Weichböden auch 
etwas geschützter lebt. 
Zwei Arten wurden untersucht, die nur in der Karibi-
schen See vom Süden Floridas bis zu den Westindischen 
Inseln vorkommen~ Ihr Verbreitungsgebiet ist demnach 
wesentlich enger als das der zuvor genannten Arten. Von 
ihn~n ist Isognomon alatus besonders hitzeresistent, ver-
gleichbar mit Brachidontes und Asaphis. Diese Muschel 
kommt in ihrem Verbreitungsgebiet häufig im oberen Litoral 
auf verschiedenem festen Substrat und an Wurzeln~ 
Mangrove exponiert vor. Als besonders hitze- und kälte-
empfindlich erwies sich dag~gen Aequipecten gibbus nucleus, 
die an den Küsten Floridas auf tiefere Wasserschichten 
unterhalb der Niedrigwasserlinie beschränkt ist. 
Von den untersuchten europäischen Formen haben die 
beiden lusitanisch borealen Arten, Ostrea edulis und 
Cardium edule, die hitzeresistentesten Kiemengewebe. Die 
zelluläre Resistenz der übrigen _eulitoralen Arten 
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Herkunft: Küste V.Florida 
lsognomon alatus Hitzestarre der Kiemencilien • 
Asaphis deflorata • 
Brachidontes exustus / • 
Crassostrea virginica ! • 
Chama macrophylla • 
Chione cancellata • 
Laevicardium laevigatum • 
Aequipecten gibbus nucl. • 
Herkunft: Nordsee / 
Ostrea edulis* • 
Cardium edule • 
Macoma bal thica • 
Mya arenaria • 
Mytilus edulis • 
Modiolus modiolus* • 
Spisula solida . • 
32 34 36 38 40 42 44 46 48 
TEMPERATUR ( °C) 
Abb. 6.: Eintritt der Hitzestarre der terminalen 
Randcilien an isolierten Kiemenstücken ver-
schiedener Muschelarten bei gleichmäßiger Tem-
peraturerhöhung (1°0/5 min). (Die Erwärmung 
ging bei den Arten aus Florida von 25°0 aus, 
bei denen aus den europäischen Küstengewässern 
von 20°0. Vor den Versuchen wurden die Tiere 
1-3 Wochen in Aquarien gehalten, in Miami bei 
32,3°/ooS und 23,500, in Kiel bei 30°/ooS, 
Modiolus und Spisula bei 10°0,.die übrigen 
Arten bei 1 5°0. Werte für Qs.trea, Mytilus und 
Spisula nach SCHLIEFER, FLUGEL & THEEDE, 1967) 
* Fundort von Ostrea: Limfjord, 
. von Modiolus : Kattegat. 
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(Macoma, Mya, Mytilus) ist nur wenig geringer. Die 
geringste Resistenz weisen Arten aus den tieferen sub-
litoralen Wasserschichten auf. Kleine Abweichungen der 
von RESHÖFT (1961) für die zelluläre Resistenz von 
Mytilus, Modiolus und Spisula gefundenen Werte sind 
wahrscheinlich auf die unterschiedliche Vorbehandlung 
der Tiere und auf eine etwas andere Versuchsdurchführung 
- Temperaturanstieg bei RESHÖFT 1°0/15 min - zurückzu-
führen. 
Insgesamt zeigt die zelluläre Hitzeresistenz bei 
den untersuchten Lamellibranchiern deutliche Beziehungen 





II. Einflüsse verschiedener Faktoren auf die thermische 
Resistenz, insbesondere die Gefrierresistenz 
1) Jahreszeit 
Hitze- und Kälteresistenz mariner Evertebraten 
können starke jahreszeitliche Schwankungen aufweisen. 
VOGEL (1966) beobachtete das bei dem Ciliaten Zootharnnium 
hiketes. DREGOLSKAYA (1963) wies jahreszeitlich bedingte 
Unterschiede der zellulären Hitzeresistenz bei Mytilus 
galloprovincialis aus dem Schwarzen Meer und L. FRIEDRICH 
(1967) solche bei Mytilus edulis aus der Nord- und Ostsee 
nach. Beide Autoren bringen diese insbesondere mit der 
Gonadenentwicklung der Tiere in Zusammenhang. Zunehmende 
Gonadenentwicklung hat nach L. FRIEDRICH Abnahme der 
zellulären Hitzeresistenz zur Folge, welche einige Zeit 
nach dem Ablaichen der Muscheln wieder ansteigt. Nach 
L. FRIEDRICH kommen bei Mytilus edulis aus der Ostsee im 
Laufe eines Jahres 2 Resistenzmaxirna vor; das eine fällt 
in den Winter, ~as andere in den Sommer. Die Minima fallen 
ins Frühjahr und in den Herbst. Von demselben Autor konn-
ten auch vorübergehende, durch die Temperaturvorbehand-
lung der ganzen Tiere und Gewebe bedingte Änderungen der 
zellulären Hitzeresistenz nachgewiesen werden. 
Nach KANWISHER (1955) ist die hohe winterliche Ge-
frierresistenz mariner Mollusken aus der Gezeitenregion 
im Sommer stark reduziert. Das gilt auch für die Resistenz 
des isolierten Kiemengewebes verschiedener Muschelarten 
wie Mytilus edulis, Cardium edule, Macoma balthica 
( THEEDE 1965) • An der norwegischen Küste fand SÖMT1E ( 1966) 
ähnliche jahreszeitliche Schwankungen der Gefrierre-
sistenz bet Balanus balanoides, Littorina rudis und Litto-
rina littorea. Die mittlere letale Temperatur (50 ~ Mor-
talität nach 18 h Expositionsdauer) beträgt bei Balanus 
balanoides im Sommer (Mai-Oktober) -6°c bis -8°C und im 
Winter (Dezember-Februar) -14°0 bis -18°C (CRISP-&RITZ, 
1967). Im Herbst, während der Phase schneller Zunahme der 
Gefrierresistenz, bilden die höher im Litoral exponierten 
Tiere diese Eigenschaft stärker aus als Individuen dersel-
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Der jahreszeitliche Verlauf der zellulären 
Gefrierresistenz bei Mytilus edulis aus der 
Nordsee (Watt bei Büsum) und aus der Ostsee 
(Kieler Förde). Nach unterschiedlich langem 
Einfrieren isolierter Kiemenstücke bei -10°c, 
anschließendem Auftauen und 10 min Erholung2.-
dauer bei Zimmertemperatur von etwa 20°c w1irde 
die Anzahl der überlebenden Gewebestücke fest-
gestellt. Als Überlebenskriterium diente dabei 
die Cilienaktivität. Aus den erhaltenen Werten 
wurde die Expositionszeit bei -10°0 ermittelt, 
bei der noch 50% der Gewebestücke überlebten 




Im Anschluß an frühere Untersuchungen (THEEDE 1965) 
wurde der jahreszeitliche Verlauf der zellulären Ge-
frierresistenz von Miesmuscheln aus der Nordsee 
( ,,-..J 30° / oo S) und aus der Ostsee ( rv 15° / oo S) genauer 
untersucht. Dabei ergab sich ein sehr unterschiedliches 
Verhalten der Tiere an beiden Standorten (Abb. 7). 
Exemplare aus dem Wattenmeer der Nordsee weisen ein 
deutliches Resistenzmaximum im Winter auf (von Dezember-
März), welches schon im Spätherbst, insbesondere im 
November, aufgebaut wird. Geien Ende des Winters 
(Februar/März) hatten einzelne Tiergrurpen eine wesent-
lich geringere zelluläre Gefrierresi:1tcnz als ihre Art-
genossen von anderen Fundstellen. Möglicherweise sind 
solche Exemplare durch vorübergehendes Einfrieren in der 
Natur schon etwas geschädigt. - Im April nimmt die Resi-
stenz deutlich ab. Von Mai bis Oktober ist die Gefrier-
resistenz stark reduziert und Z8igt während dieser 
Monate nur geringe Schwankungen. Die Überlebenszeiten 
der Gewebestücke betragen nur ungefähr 1/4 bis 1/6 der 
Winterwerte. 
Ein Vergleich mit den von FRIEDRICH ermittelten 
Werten für die zelluläre Hitzeresistenz von Nordsee-
Individuen der Miesmuschel ist nur bedingt möglich, da 
FRIEDRICH seine Nordsee-Tiere vor der Untersuchung je-
weils 10 Tage an eine Temperatur von 10°c angepaßt hat, 
während der Autor die zelluläre Gefrierresistenz bald-
möglichst nach dem Fang der Muscheln bestimmte. FRIEDRICH 
fand für die zelluläre Hitzeresistenz ein ausgeprägtes 
Maximum im Frühjahr und eins im Herbst, während bei der 
z~llulären Gefrierresistenz nur eins im Winter la~. Bei 
Miesmuscheln aus der Ostsee (Kieler Förde) sind die 
Winterwerte für die zelluläre Gefrierresistenz nur wenig 
höher als die Sommerwerte. 
Insgesamt deutet die sehr unterschiedliche Abhängig-
keit .der zellulären Hitze- und Gefrierresistenz von der 
Jahreszeit darauf hin, daß diesen Resistenzen und ihren 
Veränderungen verschiedene Mechanismen zugrunde liegen. 
In die gleiche Richtung weisen auch die von anderen 
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Autoren VOGEL {1966) 1 PRECHT et al, (1966) 1 BASED0'1/ 
(1968) u,a, bei Temperatur-Umadaptationsversuchen 
beobachteten Unterschiede im zeitlichen Verlauf der 
ÄnderunGen von Hitze- und Ktilteresistenz (Abkühlungs- und 
Gefrierresistenz). 
2) Anpassunr,stemperatur innerhalb des ökoloßischen 
Temperaturbereiches 
Die Mechanismen, die bei litoralen marinen Everte-
braten zur Erhöhung ihrer Ge f r i er r es ist e n 
im Winter führen, sind noch nicht völlig geklärt. CRISP 
and RITZ (1967) gingen diesem Problem an Balaniden nach 
und hielten Sommerexemplare von Balanus balanoides iiber 
5 Monate bei der niedrigen Temperatur von 3-4°C unter 
Laboratoriumsbedingungen. Im Vergleich zu Sommertieren 
und Individuen, die bei 15-17°C gehalten wurden, hatte 
sich ihre Gefrierresistenz dadurch nur geringfügig er-
höht. Es zeigte sich, daß die Seepocken ihre hohe win-
terliche Gefrierresistenz nur am natürlichen Standort 
erreichten. Nach CRISP & RITZ trifft diese mit einer 
Periode physiologischen Winterschlafs ("physiological 
hibernation") zusammen, die mit verminderter Nahrungs-
aufnahme und reduzierter Stoffwechseltätigkeit verbunden 
ist. -
Verschiedene wirbellose Tiere weisen eine ausge-
prägte sinnvolle Gefrierresistenzadaptation auf, z.B. 
das Ciliat Zoothamnium hiketes (VOGEL 1966), Larven des 
Schmetterlings Ephestia kühniella (SÖM.l'!E 1968) und der 
Oligochaet Enchytraeus albidus (KAHLER 1970). 
Bei einzelnen marinen Muschelarten aus dem Eulitoral 
konnten beträchtliche Auswirkungen einer sinnvollen Ge-
frierresistenzadaptation auch auf zellulärer Ebene nach-
gewiesen werden (Abb. 8-10), Bei Miesmuscheln aus der 
Nordsee (im September 1966 gefangen) wies das isolierte 
Kiemengewebe eine relativ geringe Gefrierresistenz auf, 
welche nur wenig von den für Sommertiere charakteristi-
schen Werten abwich (Abb,8), Ein Teil dieser Versuchs-
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Abb. 8 : Mytilus edulis aus der Nordsee (Büsum, 
Salzgehalt 30°/oo). Der zeitliche Verlauf der 
Gefrierresistenzadaptation bei Wechsel der 
Anpassungstemperaturen 5°c und 15°c. (J;ach 
Einfrieren des isolierten Kiemengewebes bei 
-10°c, anschließendem Auftauen und jeweils 10 mi 
Erholungsdauer bei Zim.~ertemperatur von 20°c 
wurde die Anzahl der überlebenden Gewebestücke 
festgestellt. Als Überlebenskriterium diente die 
Cilienaktivi tät). f!./ert f. Tiere a. d. freien Natu 
Versuchszeit : a) September 1966, 
b) November 1969. 
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(30°/ooS) bei 15° C Fundortsalzgehalt 
·. ' ~ . 
gehalten, Dabei 
änderte sich deren Gefrierresistenz innerhalb eines 
Zei traur.ies von 4 Wochen praktisch nicht. Ir.i Vergleich zu 
diesen und zu den Artgenossen in der freien Natur wurde 
das Kiemengewebe der bei 5°C gehaltenen Exemplare gegen-
über den Wirkungen des Gefrierens und Auftauens innerhalb 
von 3 Wochen wesentlich resistenter. In dieser Zeit war 
der Adaptationsvorgang annähernd abgeschlossen. Am 
natürlichen Standort im Wattenmeer bei Büsum erhöhte sich 
in denselben Zeitraum die Gefrierresistenz der Mies-
muscheln aber nur geringfügig. In einer weiteren Versuchs 
serie (Abb.8) wurden vorher 3 Wochen an 5°C angepaßte 
Nordsee-Miesmuscheln in Wasser von 15°c überführt. Schon 
an den folgenden Tagen sank die zelluläre Gefrierresi-
stenz stark ab und hatte nach etwa 6 Tagen annähernd das 
Niveau erreicht, auf dem sie sich dann eine gewisse Zeit 
hielt. Hieraus geht hervor, daß die bei Temperaturerhöhun 
eintretende Resistenzabnahr.ie wesentlich schneller erfolgt 
als die Resistenzsteigerung bei Abkühlung. 
Die in Abb. 9 wiedergegebenen Ergebnisse lassen die 
Auswirkungen der Temperaturvorbehandlung auf die zellu-
läre Gefrierresistenz bei unterschiedlich starker Ab-
kühlung erkennen. In dem ganzen untersuchten Temperatur-
bereich von -5° bis -30°C sind die Gewebestücke der 
kaltangepaßten Tiere resistenter als die der warmange-
paßten. Bei höherer Kühlbadtemperatur (-5°C) ist die 
Differenz der Überlebenszeiten von Gewebestücken beider 
Tiergruppen etwas größer als bei -30°C, 
Weitere Anpassungsexperimente wurden mit 4 Muschel-
arten vom Kap Cod (Mytilus edulis, Crassostrea virginica, 
Macoma bal thica, Modiolus der.iissus) durchgeführt ( ve;l. 
Abb. 10). Von jeder Art wurde jeweils eine Tiergruppe bei 
5°c, die andere bei 23,5°c gehalten, Nach 14 Tagen ließen 
die Bestimr.iungen der zellulären Gefrierresistenz bei 
allen Tieren eine deutliche Beeinflussung der Resistenz 
durch die unterschiedliche thermische Vorbehandlung er-
kennen. Der Effekt der Gefrierresistenzadaptation war 
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Abb. 9 : Mytilus edulis aus der Nordsee. 
Der Einfluß nichtgenetischer Temperaturadapta-
tion der ganzen Tiere auf die Gefricrrcsi»tcnz 
des isolierten Kiemengewebes bei unterschiedli-
chen Gefriertemperaturen. Die 0 Dauer de 0 An-passung an die Temperaturen 5 C und 15 C betrug 
20 Tage. 
Salzgehalt während der Anpassung und der 
Versuche: 30°/oo. Versuchszeit : Juli/August 
1970. 
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dieser Zone am weitesten nach Norden vordringenden 
Hiesl!luschel am größten, Diese Art zeii;te von den unter-
suchten nach Kaltaninssung (5°0) die höchste, nach 
Warmanpassung (23,5°0) die gerini:;ste Gefrierreoistenz, 
Allerdings war nach dieser 14tägigen Vorbe~~ndlungs-
dauer der Adaptationsvorgnni; noch nicht g11nz abgeschlos-
sen. Bei Nordseetieren (Mytilus edulis) stieg die 
zelluläre Gefrierresistenz im Laufe länßerer Anpassuni; 
an 5°0 (vgl, Abb, 8) noch etwas weiter an. Bei den 
übrigen der obengenannten Lamellibranchierarten ist der 
Effekt der "sinnvollen" Gefrierresistenzadaptation ge-
ringer, 
Der nachgewiesene Einfluß der thermischen nicht-
genetischen Adaptation auf die zelluläre Gefrierresi-
stenz dürfte bei den genannten Arten auch für die 
ähnlich großen jahreszeitlichen Unterschiede dieser Re-
sistenz verantwortlich sein, Hingewiesen sei auf zu-
sammenhänge zwischen dem_Ausrnaß der Gefrierresistenz-
steigerung der Arten durch nichtgenetische Temperatur-
adaptation und der Ausdehnung ihres Vorkornmensbereiches 
in nord-südlicher Richtung sowie ihrer winterlichen 
Exposition im Litoral, So ist, wie aus Abb, 10 und 
Tab, 4 hervorgeht, die Fähigkeit zur Steigerung der Ge-
frierresistenz in der Kälte bei den in der temperierten 
Zone im Eulitoral eiponiert lebenden Arten Orassostrea 
virginica und Modiolus demissus größer als bei der 
ähnlich ~tark exponierten, vorwiegend subtropischen 
Brachidontes exustus. Unter den Lamellibranchiern, deren 
Verbreitungsgebiet bis in arktische Gewässer reicht, iot 
der Effekt der Gefrierresistenzadaptation bei der Mies-
muschel Mytilus edulis, die auch im Winter an der nörd-
lichen Grenze der borealen Region in der Gezeitenregion 
angetroffen werden kann, größer als bei Macorna balthiea, 
die dort im Winter von Wasser bedeckt bleibt, 
Bei der Resistenzadaptation an extrem niedrige 
Temperaturen läßt sich zwischen einer Adaptation der 
Gefrierresistenz und einer solchen der Abk ü h -
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Abb, 10: Einfluß der Adaptationstemperatur auf die 
zelluläre Gefrierresistenz verschiedener 
litoraler Muschelarten vom Kap Cod, 
Vor den Resistenzmessungen an isolierten 
Kiemenstücken wurden die Versuchstiere 
.14 Tage bei den Anpassungstemperaturen 
von 5 und 23,5°C gehalten. 
Salzgehalt : 32,3°700. Mittelwert aus jeweils 
8 Einzelbeobachtungen. 
Versuchszeit : Dezember 1967, 
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Adaptation der AbkUhlungsresistenz kann am besten an 
solchen Arten studiert werden, die schon bei Temperaturen 
oberhalb des Eintritts von Eisbildung, allein durch die 
Kälteeinwirkung absterben. Auch an Organen und Gewebe-
funktionen solcher Arten läßt sich diese Resistenzadapta-
tion untersuchen. Nach PRECH~ & CHRISTOPHERSEN (1965) 
weist z.B. das Cilienepithel der Fiililerspitzen der Post-
hornschnecke Planorbis corneus eine sinnvolle Kälte-
adaptation auf (vgl. auch PR;.;Cl!T et al., 1966). 
Bei marinen Muscheln wurde nun die Auswirkung 
unterschiedlicher Temperaturadaptation auf die Abkühlungs-
resistenz des Kiemengewebes untersucht (vgl. Tab. 6). 
Isolierte Kiemenstücke der vorwiegend subtropischen Art 
Chione cancellata überleben nach 14 Tagen Hälterung der 
Versuchstiere in Fundortwasser von 23,5°C eine Kälte-
exposition im Meerwasser von -3°C etwa 1/2 bis 2 Stunden 
lang. Dabei ist das Gewebe der überlebenden KiemenstUcke 
schon nach 25-30 Minuten so stark geschädigt, daß es 
auch nach einer anschließenden 15minutigen Erholungsphase 
bei Zimmertemperatur (23-24°C) nur noch ganz r,eringe 
Cilienaktivität besitzt. Nach vorheriger Anpassung der 
Tiere an 15°c ist das Ausmaß der Schädigung des Geweben 
nach entsprechender Exposition bei -3°C deutlich gerin~er. 
Es überlebt 2 bis.6 Stunden. - Ein im Vergleich dazu 
wesentlich stärkerer Anpassungseffekt ergibt sich bei 
Kiemengewebe von Exemplaren, die vorher bei 10°c gehalten 
worden sind. Das Gewebe überlebt dann Kälte von -3°C llbcr 
6 Stunden, maximal 30 Stunden,in einem wesentlich bencseren 
Zustand als in den vorigen Fällen. Dieses Eri;ebnis zei.;~t 
deutlich, daß bei Chione cancellata die Auswirkung der 
individuellen thermischen Adaptation auf die zclluliirc 
Abkühlungsresistenz nach zwei Wochen Anpassungsdauer in 
dem unteren Temperaturinterv.all (10°c-15°c) weic.entlich 
stärker als in dem nächsthöheren Intervall (15°C-23,5°c) 
ist. 
Die Auswirkungen der individuellen Temperatur-
adaptation auf die Hitze r es ist e n z 
wurden ebenfalls bei dem Kiemengewebe von Chione 
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Tabelle 6 
ehione cancellata. Einfluß individueller Temperaturadaptation 
auf die zelluläre AbkUhlun~sresistenz. Nach 14tägiger 
Hälterung ganzer intakter Tiere bei verschiedenen Tempera-
turen wurde die zelluläre Abkühlungsresistenz des isolierten 
Kiemenepithels bei -3°e bestimmt, 
Versuchszeit: November/Dezember 1967, 
Anzahl überlebender Kiemenstiicke von 18 Exemplaren 
nach folgender Expositionsdauer bei -3 ein Minuten 
AT 10 20 30 50 100 200 300 500 1000 1500 2000 
23,5°e 10 10 7 4 3 0 0 0 0 0 0 
15 Oe 10 10 10 10 6 4 1 0 0 0 0 
10 Oe 10 10 10 10 10 10 10 8 6 5 1 
Mittlere relative eilienaktivität der 
ü b e r 1 e b e n d e n Kiemenstücke 
23,5°e 3 1 0,5 0,5 0,5 0 
15 Oe 3 1 , 5 1 1 0,5 0,5 0,5 0 
10 Oe 3 3 3 2 1 , 5 1 , 5 1 0,75 0,5 0,5 0,5 
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· cancellata untersucht. Die Anpassun~stemperaturen 
1 o0 , 15° und 23, 5°c waren die ·gleichen wie bei den 
Versuchen zur Abkühlungsresistenz. Die Resistenz-
messungen wurden nach einer Anpassungsdauer von 8 und 
14 Tagen durchgeführt (vgl. Tab. 7), Dc1bei wurden die 
Kiemenstüeke von Individuen aus den drei Temperatur-
stufen bei jedem Versuch in der Untersuchungskc1mrner zu-
sam:nen untergebracht und bei gleich.~äßiger Erwärmung 
fortlaufend beobachtet. Es ergab sich nach 8 Tagen An-
passunr;sdauer folgendes : Schon relativ frühzeitig, 
bei Erwärmung über 30°c, beginnt die Cilienaktivität 
bei Gewebestücken der an 10°c angepaßten Individuen 
deutlich abzunehmen. Von 35°c an überlebt das Gewebe 
nur noch unter Aufrechterhaltung einer minimalen Cilien-
aktivität (Aktivitätsstufe 1-0,5), bis diese bei 41,5°C 
ganz eingestellt wird. Die Aktivität der Kiernencilien 
von Tieren, die an 15°c angepaßt waren, ist während der 
Temperaturerhöhung in dem Bereich von 30-38°C zwar 
größer, die Hitzestarre setzt jedoch ebenfalls bei 
41,5°C ein. Dagegen ist die Cilienaktivität der Gewebe-
stücke von Muscheln aus Wasser von 23,5°c noch bis 38°C 
"normal'' (nicht sichtbar reduziert), bei Temperaturer-
höhung über 39-40°c niDmt sie dann stark ab, und die 
Hitzestarre setzt bei 42,5°C ein. Nach 8 Tagen tritt 
also schon ein deutlicher Anpassungseffekt bei Geweben 
von warJ:1- und kaltangepaßten Tieren auf. Nach 14 Tar:en 
Anpassungsdauer sind die Unterschiede der Hitzeresistenz 
des Kiemengewebes der drei Tiergruppen größer geworden. 
Die Hitzestarre tritt bei Gewebestüclcen der an 10°, 15° 
und 23,5° angepaßten Individuen bei 39°, 40° und 
42°C ein, Chione cancellata ist also eine Muschelart mit 
deutlich ausgeprägter sinnvoller Adaptation der Ab-
kühlungs- und Hitzeresistenz, welche auch auf zellulärer 
Ebene nachweisbar ist. 
Auch VERNBERG et al. (1963) fanden bei marinen 
Huscheln, daß isolierte Kiemenstücke warmadaptierter 
Exemplare von Crassostrea virginica und Modiolus 
demissua aus Nordkarolina (AT 25°c) bei konstanter 
letaler Temperatur deutlich länger überleben als von 
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Tabelle 7 ----
Chione cancellata. Einfluß individueller 
Temperaturadaptation auf die zelluläre Hitzeresistenz, 
(Nach Hälterung ganzer intakter Tiere bei unterschied-
lichen Temperaturen wurde d·er Eintritt der Hi tzestarre 
der terminalen Randcilien isol~erter Kiemenstücke 
bei gleichmäßiger Erwärmung (1 C/5 min) ernitte1t. 
Salzgehalt : 32,3°/oo. ;-Iittelwerte aus Beobachtunr-;en an 
Kiemenstückchen von je 8 Individuen in jeder Tempera-
turstufe, Die Beobachtungen w11rden in Abständen von 
0,5 C angestellt, Die errechnete Sta~dard3bweichung 
ergibt in allen Fällen0 Werte bis zu - 0,5 C. Sie ist 
also mit maximal± 0,5 C anzur-;eben, 
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kaltangepaßten Tieren (AT 10°c). Dagegen wurde bei der 
sublitoralen Aequipecten irradians nach entsprechender 
Vorbehandlung keine Veränderung der zellulären Hitze-
resistenz festgestellt. SCHLIEFER (1966) berichtet über 
zelluläre Hitzeresistenzadaptationen bei Tentakelstückche1 
der Seeanemone Metridium senile. LAGtRSPETZ & DUBITSCHER 
(1966) wiesen bei der süßwasserlebenden Anodonta cygnea 
nach Hälterung bei verschiedenen Temperaturen Unterschiede 
der zellulären Hitzeresistenz nach. FRIEDRICH (1967) fand 
vorübergehende sinnvolle Änderungen der zellulären Hitze-
resistenz nach Umadaptation ganzer Tiere oder isolierter 
Gewebestücke von Mytilus edulis. 
3) Kurzfristige Einwirkung extremer subletaler Temperatur 
Verschiedene Autoren konnten durch kurzfristige 
Vorbehandlung tierischer und pflanzlicher Gewebe mit hohen 
subletalen Temperaturen eine Steigerung der Renistenz 
gegenüber Hitze und einigen vorwiegend denaturierend 
wirkenden Faktoren und Substanzen erzielen. Dagegen war 
die Resistenz nicht erhöht gegenüber Chemikalien, deren 
Letalwirkung primär auf einer Hemmung wichtiger Stoff-
wechselprozesse durch Blockierung von Fermenten beruht. 
ALEXAUDROV (1964 und 1967, in TROHSIN, 1967), LOMAGIN et al. 
in TROSHIN (1967) und DENKO (1967) führten solche Versuche 
an botanischen Objekten aus. SCHLACHTER und CIIBRNOKOZHEVA 
(1967) erzielten eine Zunahme der Resistenz von Frosch-
muskulatur gegenüber Hitze, Äthanol und Chinin, wenn sie 
das Gewebe vorher bis zu 15 Minuten bei 34°c hielten. 
FRIEDRICH (1967) fand, daß kurze Hitze- und Kälteschockn 
von wenigen Minuten Dauer die Hitze- und Gefrierresistenz 
isolierter Kiemenstücke von Mytilus edulis vorübergehend 
steigerten. Dabei soll die Höhe der Schocktemperatur, 
die am wirksamsten eine Steigerung der Hitzeresistenz zur 
Folge hat, jahreszeitlichen Schwankungen unterworfen sein. 
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PRECHT et al. (1966) haben ausführlich die Frage 
diskutiert, ob solche bei der "Schockanpassung'' an subleta-
le hohe oder niedrige Temperaturen auftretende Resistenz-
änderungen als Folge eines "heat-hardening" oder "cold-
hardening'' zu verstehen seien und als Phänomene besonderer 
Art von den Hitze- und Kälteadaptationen abzutrennen seien 
oder nicht. Dabei wird auch an die Höglichkeit gedacht, 
daß Temperaturschocks als "stress'' Gegenreaktionen des 
Körpers auslösen könnten, die vielleicht als ''hardcning'' 
zu bezeichnen und von der Resistenzadaptation zu unter-
scheiden wären. Nach verschiedenen Autoren sollen durch 
das ''hardening'' Zellproteine stabilisiert und gegenüber 
verschiedenen Umweltfaktoren resistenter werden. IRLI!IA, 
in TROSHIN (1967), S. 250: ''A non-specific increase in 
resistance of "warm'' ciliates at the supratheshold con-
centration might be due to the fact that the adaptation 
to high temperature leads to changes in the proteinesof 
the protoplasm which render them more resistant to dena-
turant influences." Außer an eine direkte Beeinflussun-: 
der Proteinstruktur wurde an die schützende Wirkung anti-
denaturierender Stoffe, außerdem an eine Beschleunigung 
der Proteinsynthese und der Reparationsvorgänge in der 
Zelle gedacht (vgl. FELDMAN et al. 1967). Die zahlreichen 
Befunde von PRECHT et al. (1966) und seinem Schüler 
BAS;i;DO',I ( 1968) an Fischen, Amphibien und Wirbellosen aus 
verschiedenen systematischen Gruppen nötigen nicht zu 
einer Abtrennung der sog. "Schockanpassungen" von den 
Resistenzadaptationen. BASEDO'II ( 1968) : " •••• die Ver-
suche machen aber deutlich, daß sich bei der ausschließ-
lichen Anwendung von Temperaturresistenzmessun;:;en eine 
Schockanpassung von der Resistenzadaptation nur schwer 
abgrenzen läßt." 
In weiteren Versuchen sollten nun die ''Schockan-
passungen" bei marinen Muscheln weiter analysiert werden. 
Insbesondere sollte im Anschluß an die Untersuchungen der 
russischen Autoren und FRIEDRICH (1967) geprüft werden, 
ob sich eine Vorbehandlung isolierter Gewebestücke mit 
hohen Temperaturen außer auf die Hitzeresistenz auch auf 
die Resistenz gegenüber anderen abiotischen Faktoren aus-
wirkt. 
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Um die Streuung der Einzelwerte möglichst cering zu 
halten, wurden bei den Hitzeschockvcrauchen immer zwei 
benachbarte Kiemenstückchen aus jeweils ein und derselben 
Muschel rü teinander verglichen, wobei dns eine Gewebestück 
einer Hitzeschockvorbehandlung unterzogen wurde, während 
das andere ungeschockte Stück zum Vergleich diente. Die 
Gewebestücke, die einem Hitzeschock unterworfen werden 
sollten, wurden in markierter Reihenfolge auf einem klei-
nen Untersuchungstischehen aufgespannt und dann in einem 
vorbereiteten Wasserbad für jeweils 10 min der hohen sub-
letalen Temperatur ausgesetzt. Nach Ablauf dieser Zeit 
kamen sie zur Erholung für weitere 10 min in Meerwasser 
von 15°c und annäherndem Fundortsalzgehalt (15°/oo). 
Währenddessen wurden die Kontrollstücke auf dem Unter-
suchungstischehen den "geschockten" Gewebestücken ger;en-
über in der Weise aufgespannt, daß die terminalen Kiemen-
ränder einander zugekehrt waren und so die zusammenge-
hörigen Gewebestücke aus jeweils einer Muschel direkt 
miteinander verglichen werden konnten. Am Ende der Er-
holungszeit wurde der Untersuchungstisch in die Versuchs-
ka=er gebracht und dann die Hitzeresistenz bei 36°c oder 
die Resistenz gegenüber anderen Faktoren bestimmt. Dabei 
wurdenim einzelnen die Abnahme der Cilienaktivität und 
die Cilienschlagdauer der geschockten und ungeschockten 
Kiemenstücke aus jeweils derselben Muschel bei der letalen 
Bedingung miteinander verglichen und in jedem Einzelfall 
die prozentuale Änderung der Cilienschlagdauer durch die 
Schockvorbehandlung berechnet. Die Einzelwerte wurden 
dann zu Mittelwerten zusammengefaßt. 
Um für das vorliegende Versuchsmaterial (Kiemen-
epithel von Mytilus edulis aus der Ostsee) resistenz-
zu 
steigernde Schocktemperaturen herauWinden, wurde die 
Hitzeresistenz nach Schockvorbehandlung der Gewebe mit 
Temperaturen zwischen 26° und 35°c ermittelt. Abb. 11 
zeigt die Ergebnisse. Eine Steigerun,o; der Hi tzeresintenz 
von im Mittel 11% ergibt sich bei der Schocktemperatur 
von 30°C. Niedrigere Schocktemperaturen von 26° und 2s0 c 
rufen unter diesen Versuchsbedingungen noch keine deut-
liche Änderung der Hitzeresistenz hervor. Vorbehandlung 
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Abb. 11 : Einfluß einer Hi tzeschockvorbehanrUunP" auf die 
zelluläre Resistenz des isolierten Kiemenge-
webes von Mytilus edulis gei:;enüber: 
1) Hitze (36°c) 
2) Salzsäure in Meerwasser (pH 4,9) 
3) Kaliumcyanid in Meerwasser (0,075%) 
Dauer des Hitzeschocks : jeweils 10 Minuten; 
anschließend eine Erholun~szeit von 10 flinutcn 
im Meerwasser von 15°c. Ange{'.eben ist die mitt-
lere prozentuale Änderung der Cilienschla~dn12cr 
in Abhängigkeit von der Schocktemperatur im 
Vergleich zu den Kontrollwerten nicht i:;er.chockter 
Stücke aus jeweils demselben Tier. Die Mittel-
wertbildung erfolgte aus jeweils 10 Einzel-
messungen. Die senkrechten Geraden i:;eben die 
Standardabweichung an. Die Bestimmun5en der 
"Giftresistenz'' wurden bei 15°c durchgefUhrt. Die 
Versuchstiere stammten aus der Ostsee (Kieler 
Förde). Salzgehalt des Versuchsmediums 15°/oo. 
Versuchszeit : Januar 1967. 
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Außer der Hitzeresistenz wurde auch die Renistenz 
gleich stark geschockter Gewebestücke gegenüber Salzstiure 
und Kaliumcyanid bei 15°0 gemesnen. Gegenüber Salzsäure 
ergibt sich eine wesentlich stärkere Steigerung der Resi-
stenz nach Hitzeschockvorbehandlung. Der maximale Effekt 
(63% Steigerung der Oilienschlac;dauer) wird bei derselben 
Temperatur (30°0) erreicht, bei der auch eine deutliche 
Steigerung der Hitzeresistenz eintritt. Ein gerinr,ercr 
Anstieg der Resistenz gegenüber Salzsäure (um etwa 30;\) 
ist auch für die benachbarten Temperaturen 28° und 32°c 
zu beobachten. 
Die Cyanidresistenz des isolierten Kiemenf,ewebes wird 
durch einen Hitzeschock erniedrigt, Bei zunehmender Schock-
temperatur wird der Effekt größer, 
Die Resistenz gegenüber Äthanol nach Vorbehandlunr ::-.i t 
entsprechenden Hitzeschocks (vgl. Tab. 8) zeigt einen un-
regelmäßigen Verlauf in Abhängigkeit von der Schocktempe-
ratur. Eine Schocktemperatur von 26°0 bewirkt noch keine 
Veränderung der Oilienschlagdauer, dagegen hat eine solche 
von 2s0 c bereits eine Erniedrigung zur Folge. Nach einer 
Vorbehandlung mit 30° und 32'treagieren die einzelnen 
Kiemenstücke sehr unterschiedlich, mit Erhöhung oder Er-
niedrigung der Oilienschlagdauer. Im Mittel ist kein 
Unterschied im Vergleich zu ungeschockten Stücken festzu-
stellen. Vorbehandlung mit 34°c bewirkt eine starke Ver-
ringerung der Oilienschlagdauer in äthanolhaltigem 
Meerwasser, 
Tabelle 8 
Nytilus edulis aus der Ostsee, Einfluß einer Hitzeschock-
vorbehandlung auf die Resistenz des isolierten Kiemenge-
webes gegenüber Äthanol (12,5 Vol %), 
(Einzelheiten zur Versuchsdurchführung in der Legende zur 
Abb, 11),(Die Werte in Klammern geben die Standardabwcichun; 
an.) -
Versuchszeit : Januar 1967. 
Schocktemperatur ( oo) 26 28 30 32 34 
Änderung der + + + 




::y-:i:Cus edu~is '"'·.,:s der Nordsee (-30°/oo S) unrl :c.u,~ r.-:,r 
"J·~~sec (,......,15'/:Jc 3). l~infl11ß ei!1cr IIit:::eschoc~cvorbc!:.;::-:':li..:r-~ · 
: .. t::"' (~i.c C1:,f:-it.~:::':!"'3Sistenz den isolierten l·:ie~en::;c•.-1cbn:·_;. 
(\To:- '/cr·~:-.....c~:.;_;02._~i:1n \'lurd.en die 1:'ierc 1 \'loche tCi 10°c 
~o:~:~l"'i:~;~--c. ~::._'J:2:.:..· cies Hi--czeschoc}:n: iev,eils 10 ;-::ir .. , r1.r1-
·: ·,,1.: C".) 1 -.,, . ..:. .., r 1 --· u-:;-,'V'' o! rr 11 ' • 15°c D ~ U.,...+ .,....r, ..,..... rr uC .. ~t.:: ,~...; •• ,.. 1 v ,.l~ .. 1. ....J..1..1.'1 ...... un 0 ::)Cl • a.1r„ .1.,. .,c..._ uUC ... Unu 
ic::- G-c.:':-:..::r:::·csi.:.."tenz.) Versuchszeit: Junun.r 1969. 
sc:~o81':-
-0-, ... -ey,..-, +u'" 15 26 28 30 32 34 35 V o•·•,~J ... _.... V ... 
( c) 
LD -Zeit Ostsee-5J 8,5 8 8 7,5 7 7 ' bei -1C°C Hytilus 0 
(nin) 
Nordsee-
r,:ytilus 68 60 58 54 49 46 40 
1.'I eitere Un tersuchunr_:en 0..::1 Kie~ens tüc1{en von ll;yti l 1-.:.s 
aus der Nord- und Ostsee in Januar 1969 ergaben, daß deren 
uberlebensdauer bei Einwirkung von Gefrieren durch Hitze-
schockvorbehandlung nicht erhöht wird ( vgl. Tab. 9). 
?~:=:::i~ICE (1967) beobachtete_allerdings nach einer be-
stim:;iten Sinfrierdauer eine geringfügig erhöhte Cilien-
ali:tivität, wenn das Gewebe :;iit Hitzeschock vorbehandelt 
war. :::lieser Befund könnte durch Verrini;erung der Schlei:;i-
decke auf den Kiecen bedingt gewesen sein. 
Insgesamt wird deu~lich, daß ein Ritzeschock die 
:te.sistenz des J.:uschelt_;C\·1ebes in \Vei taus gerin 1~ercw ::aGe 
poaitiv beeinflußt, als ea z.B. für pflanzliches Gewebe 
beschrieben v,orden ist. Die ~·~nderung der liesistcri.z r;c;;cnliber 
Hitze und anderen in erster Linie denaturierend wirkenden 
~'aktoren ( z.B. Säurezusatz) ( zum !1echanisr.rns der Dena-
turierunc vgl. JOLY, 1965) d~rfte eng mit einer Stabili-
~t~stnderung ewpfindlicher Enzy~e verbunden sein (v0l. 
S-;;--:,,y-" ~ 1 19'5· ,;,~-D· .. ·,,.· 19'8) ......,~•-'1. l.:.,. e v a • , o ~ ~ .t.:.L 1'1..h .... ·; , o • 
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4) Salz~ehalt des Außenmediums, Temneratur-
Salz~ehalts-Kombinationen 
Bei vielen relativ euryhalinen marinen Evertebraten 
wurde nach Anpassung der Tiere an Brackwasser eine er-
höhte Resistenz gegeniiber einer Verdünnung 
des Außenmedi ums nachgewiesen ( SCHLIEl'::R & KO'dALSKI, 
1956 a; SCHLIEFER, 1958; THEEDE, 1965; THEEDE & LASSIG, 
1967), Gleichzeitig verringerte sich z.B. die Resistenz 
ganzer Oreanismen und isolierter Gewebe i:;egeniiber anderen 
abiotischen Faktoren wie hohen Sa 1 z k o n z e n -
t r a t i o n e n (THEEDE, 1965; PRECHT & LI!1DllER, 1966; 
THEEDE & LASSIG, 1967), H i t z e (KINNE, 1954, 1963, 
1964 a; McLEESE, 1956; SCHLIEFER & KOWALSKI, 1956 a, 
1956 b; SCHLIEFER, 1958; TODD & DEHNEL, 1960; RESHÖFT, 196' 
DREGOLSKAYA, 1961; MATUTANI, 1962; VOGEL, 1966; IVLEV,\, 
1967; THEEDE & LASSIG, 1967; FRIEDRICH, 1967), 
K ä 1 t e ( THEEDE, 1965; THEEDE & LASS IG, 1967; KÄHL:n, 
1970; weitere Literaturangaben bei KilrnE, 1963 und 1964 a), 
hohem hydrostatischen Druck (l'ONAT, 1967; 
NAROSKA, 1968; SCHLIEFER, 1968 a), o2 - M a n g e 1 + H2s 
(THEEDE et al., 1969), Bezüelich der zellulären Gefrier-
resistenz er,:;ab sich .im einzelnen, daß isoliertes Kiemen-
epithel der resistenteren Muschelarten aus dem Eulitoral 
der Nordsee (Mytilus, Cardium) im Winter bei -10°c bif1 
zu einigen Stunden überlebt, während die Überlebensfähig-
keit des entsprechenden Gewebes von Exemplaren aus der 
Ostsee (Kieler Förde) in der Größenordnung einiger Minuten 
liegt (Tab, 10). Dabei ist unter den Muscheln beider 
Standorte die zelluläre Gefrierresistenz von Mytilus 
edulis am größten, 
Arten aus dem Finnischen Meerbusen, die dort bei 
einem Salzgehalt von etwa 6°/oo in der Nähe ihrer Verbrei-
tungsgrenze leben, haben nahezu ganz die Fähigkeit verlore~ 
Gefrieren zu ertragen. Exposition bei -10°c tötet hier 
isoliertes Kiemengewebe innerhalb von 2-4 Hinuten ab. Die 
ökologische Folge dieser Resistenzverminderung bei Brack-
V/USS 8 l~-
Tabelle 10 
Zellultire Gefrierresistenz verschiedener Muschelarten von 
Fundorten aus Meer- und Brackwasser. Nach Exposition bei -10°c 
und anschließendem &uftauen wurde die Cilienaktivitlit isolierter 
· Kier:-.enstiicke bei 20 C beobachtet. i·:i ttelwerte von jeweils 8-10 
Einzeluntersuchunßen. 
A r t 
? u n d o r t 











































* Nach THEEDE ( 1965) ** 
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Uberführung von Mytilus edulis {Ostsee l . / 
von 15°/ooS in 32°/ooS. · / 





0 2 4 6 8 10 12 ,.. 16 18 20 22 24 26 28 30 
ANPASSUNGSDAUER I TAGE } 
I·! .. rtiltls edulis ( Ost8ec). ~er zci tlic'r:e 
V~~lnuf äe:r jtnderu...'1.r; der Gefrie:rrc0i;,t0.n~ 
;,~ 1se"Y' .... n..,... --:r·e" ~~c"' 71 b~r 1',···,..,..,..,un:"'I' ,..,.,,.,.., .. ,.."Y' 
..._....,o ~ ..._,.,,.,..._ l\.l c...,n ,l..i.U. li u ,._, _,_,).:~ •r-;, ,,,-~ .... ·, ..... 
:iere aus 15°/oo S und 15-17°c in 32°/oo S 
"' ····1t · · · · 5°c 1 1" 0 c ·1 u:nu. .:-1~ e runt:~ aarin oc i u:1u. J • .1'.. s 
Maß fiir die Gcfrier:rosistenz diente die 
-;,,,...,..or..: .... J.. o·n~c·aue~ b~; 100° n°,..,..., c1 cr noc'n 
..._,.\.~v ....:, .l. V .1. 0 ' .J.. t;; ~ - V' .1. C,,1,_.,.,. ,._ 
505; der Ge\•rebes~fic}:e 1iberleb~en. 
Versuchszeit : August/Septe~ber 1969. 
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Exe:nplaren dürfte darin bestehen, daß die !·'.uccheln 
z.B. in der eigentlichen Ostsee die winterliche 
Kälte nur so lange ertragen, wie sie von Wasser be-
deckt bleiben. Individuen, die i:n Sommer ihren Stand-
ort zu nahe der Wasserlinie eingenor:::nen haben, sterben 
bei de:n ersten Niedrigwasser ab, wenn sie dabei nied-
rigen Te:nperaturen ausgesetzt werden, bei denen es zu:n 
Gefrieren kom1Jt (THBEDE & LASSIG, 1967). 
Die weitere Analyse dieser offensichtlich mit dem 
verringerten Salzgehalt des Fundortes zusammenhängenden 
Abnahme der zellulären Gefrierresistenz ergiht fol:;en-
des : Nach THEEDE (1965) wird die geringe Gefrierresi-
stenz der isolierten Kiemen von Mytilus edulis aus der 
Ostsee durch mehrwöchige Anpassung der Versuchstiere an 
Nordseewasser (AS 32°/oo; AT 5°c) betrhchtlich gestei-
gert. Andererseits nimmt die Gefrierresistenz des Ge-
webes von Exemplaren aus der Nordsee nach Überfiihrunr; in 
Brackwasser (AS 15°/oo; AT 5°c) in ähnlich lanr;er Zeit 
annähernd auf die bei Brackwasser-Muscheln gefundene 
Höhe ab. Die Gefrierresistenz wird auch etwas gesteigert 
oder verringert, wenn der Salzgehalt des Außenmediums 
relativ kurze Zeit vor der Resistenzmessung (z.B. 15 h 
vorher) erhöht oder erniedrigt wird. Diese Resistenz-
änderungen sind aber wesentlich geringer als nach lang-
fristiger Anpassung an die oben erwähnten Ter.iperatur-
Salzgehalts-Bedingungen (THEEDE, 1965, dort Tab. 5). 
In den· folgenden Experimenten sollte der Mechanis-
mus weiter analysiert werden, der den kombinierten 
Te:nperatur-Salzgehaltswirkungen bei der Gefrierresi:,tenz-
adaptation zugrunde liegt. In einer Versuchsreihe wurde 
die Anpassung von Ostsee-Mytilus aus Brackwasser von 
15°/oo San Meerwasser von 30°/oo S bei 5°c und 15°r, 
durchgeführt und der zeitliche Verlauf der Gefrierrc-
sistenzänderung bei beiden Anpassungstemperaturen an 
herausgeschnittenen Gewebestiicken verfolgt (Abb. 12). 
Es zeigt sich, daß bei 15°c die Zunahme der Gefrierre-
sistenz eher (nach etwa 2 Wochen) abgeschlossen ist, 
während sie bei 5°c länger (3-4 Wochen) anhält und ir:1 
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• Anpassung von 
z Mytilus edulis ( Nordsee) 
!Joo cn unterschiedliche 
u Temperatur-Salzgehalts -Kombinationen, 0 
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ANPASSUNGSTEMPERATUR ( °C) 
Abb. 13: f.iytilus edulis (;:o:::-d:;ce), Abhti.r:;_;i.;::cit 
Gefrierresister1z de:- lsoi-ie::-ter.. I-~lr::::~~, ... 
vers cb„iedenen r_:icmpera: ur-Co.lzt3ci10.l ::~ -:·: c;:: L .:..-
na ti onen \/Jährend de:- iforte:'~c.ndlunb d:::·:· l~:l~.~r~~ ... 
Tiere. An_i.;assuncsdauer a:1 die ci::.zc::.::,::~ :~ ":-i'.S-
s tufen· 24 T~ge 1 1 - '·'a 0 ~"" din G~~"iC""' --· • c... • 0...1....v ~• l,.J .Lu..._ \; l..;.i.... .....,. C:"'..1..-
stenz diente die E;:1;cci tioncdaucr bei -~ () '.:;, 
nach der r!och 50~·~ der 1:;e1.·1cbcs"tückc üUe1~lcb tc·~. 
Versuchszeit: August/~cpte~ber 1969. 
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Endergebnis zu einer wesentlich stärkeren Resistenz-
zunahme führt. Die Resistenzsteigerung bei Anpassung 
an erhöhten Salz1;eho.l t, kombiniert rni t niedri.1,er Tem-
peratur dauert länger an,aln wenn bei der Kälteadapta-
tion Versuchstiere aus annähernd normcilem 11eerwasser 
benutzt werden und der Salzgehalt ihres Hediums unver-
ändert bleibt, 
In einer anderen Versuchsreihe wurden Miesmuncheln 
aus der Nordsee bei den Temperatur-Salz:,ehalts-Kombi-
nationen 1,5 10, 15 und 20°c sowie 15°/oo S und 30°/oo S 
über 24 Tage gehalten, dann wurde die Gefrierresistenz 
ihrer isolierten Kiemengewebe untersucht (Abb. 13), 
Hierbei zeigte sich folgendes : Nach Hälterung bei 
15°/oo S in Kombination mit den verschiedenen Anpasnungs-
temperaturen ist die Gefrierresistenz in allen Fällen 
wesentlich geringer als bei Tieren aus 30°/oo S. Nied-
rige Anpassungster:iperatur hat bei AS 15°/oo nur eine 
geringfügige Erhöhung der Gefrierresistenz zur Folge. 
Die Resistenzzunahme ist so gering, daß ich ihr keine 
nennenswerte ökologische Bedeutung zuschreiben r:iöchte. 
Erst durch das Zusammenwirken von hohem Anpassun~ssalz-
gehalt (30°/oo S) und niedriger Anpassungstemperatur 
(5° bzw. 1°c) wird eine ähnliche hohe Gefrierresistenz 
hervorgerufen wie sie Miesmuscheln aus dem Wattenmeer 
im Winter aufweisen. Bei höherer AT (20°c) ist nur ein 
relativ geringer durch den Anpassungssalzgehalt beding-
ter Unterschied der Gefrierresistenz vorhanden. 
In'Tab. 11 wird die Gefrierresistenz des Kiemcn-
gewebes von Nytilus aus der Nordsee nach Anpa,rnung der 
Versuchstiere an 5°c und unterschiedliche Salzgehalte 
wiedergegeben, Nach 24tägiger Anpassung der Tiere an ~ie 
einzelnen Salzgehaltsstufen (Ostsee-l1ytilus im Bereich 
von 15-35°/oo S, Nordsee-Mytilus von 15-45°/oo S, 'nei 
darüberhinausgehenden Salzgehalten weist dan Gewebe 
deutliche Schädigungen auf) ist die Gefrierresistenz rics 
Kiemengewebes jeweils bei den höchsten erwähnten S;,.lz-
gehaltswerten am größten. Durch die langfristige An-
passung der Ostsee-Individuen an die un terschierll i_c}; l'n 
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Salz~ehaltsbedinGungen wird nber nur teilweine die 
Resistenz der Nordseetiere erreicht. In dem höheren 
Salzgehaltsbereich von 35-45°/oo ist die Resistenz der 
Muscheln aus der Nordsee deutlich größer. Bei den 
Ostsee-Individuen waren die Kiemengewebe nach direkter 
Überführung der Tiere und anschließender Hälterung in 
45°/oo S bereits geschädigt. 
Tabelle 11 
Mytilus edulis aus ger Nordsee (etwa 30°/oo S) und n11s 
der Ostsee (etwa 15 /oo S). Die Gefrierresistenz der 
isolierten Kiemen bei -10°C nach Anpassung der Tiere nn 
verschiedene Salzgehalte bei 5°c. Dauer der Voranpassung: 




















* Tiere geschädigt 
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5) Ionenwirkun~en 
Die Lebensfühigkeit einer marinen Art im Brack-
wasser wird beeinträchtigt,. wenn der osmotische die 
Wert des Außenmediur:is ode:?-n::onzentration eines Ions 
bzw. r:iehrerer Ionen unter das artspezifisch lebens-
notv1endige !•1iniouL'.l absinkt (vE;l. llEU:·~\.I~r;, 1962). In 
einzelnen Fällen können die schtidigenden Wirkungen 
extrer:i herabgesetzter Salzgehalte auf r:iarine Tiere und 
deren Gewebe durch einen erhöhten Ca-Gehalt irn Außen-
medium ver:;iindert werden (HOH,i?rDOR?, 1963). Auch von 
einer Steigerung der Hitzeresistenz durch err.öhten Ca-
Gehalt im Außenmedium wurde mehrfach berichtet 
(CHALKLEY, 1930; SCHEIBMAIR, 1938; SCHLIEF:'.R et al., 
1952; SCHLIEFER & KOWALSKI, 1956 a, b). Im einzelnen 
kommt es dabei sehr auf die Konzentration der zugesr.t~ten 
Ionen an. Nach SCHLIEFER & KOWALSKI (1956 b) wird die 
Hitzeresistenz isolierter Kiemengewebe der poikilosmo-
tischen Miesmuschel aus dem Brackwasser (15°/ooS) d11rch 
Zusätze geringer Mengen an Ca- oder Mg-Ionen vergrößert, 
durch erhöhten K-Gehalt im Außenmedium hingegen ver-
ringert. Wie die Ergebnisse bezüglich der Ca-Wirkung im 
einzelnen erkennen lassen, ist dabei in erster Linie 
das vom Gewebe aufgenommene Ca maßgebend, Zu:::- Deutunr; 
werden im wesentlichen die Vorstellungen von BOGEN 
(1948) und HEILBRUNN (1930 und 1952) übe:::- Ionenwirkungen 
auf Hydratation und Stabilität der Proteinmoleküle sowie 
auf die Permeabilität herangezogen. Es ist denkba:::-, daß 
eine gewisse stabilisierende Wirkung durch Bindung von 
Ca und ~g z.B. an den Karboxylgruppen der Eiweiße 
zustande ko=t (vgl. GIBSE, 1968, S. 100). JJach Befunden 
von Vü\GEL (1966) steigert erhöhter Mg-Gehalt bei einem 
Ausgangssalzgehalt von 20°/oo die Hitzeresistenz des 
Ciliaten Zoothamnium hiketes, ist aber ohne deutlichen 
Einfluß auf dessen Gefrierresistenz, Calciumzusatz bei 
dieser Art vermindert Hitze- und Gefrierresü;tenz. 
Aus den Untersuchungen von KAHLER (1970) über den 
Einfluß erhöhter Gehalte an Ha-, K-, Ca- und Mi;-Ionen 
auf Hitze- und Gefrierresistenz des im Strandanwurf 
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häufigen Oligochaeten Enchytraeus albidus ~eht deutlich 
hervor, daß die Auswirkungen solcher Ionenzusätze auf 
die Resistenz auch von der Anpassungstemperatur abhfinc;ig 
sind, Auffallend ist z.B., daß bei der AT 23°C ein 
geringer Ca-Zusatz zum Außenmedium die Gefrierresistenz 
steigert, bei der AT 5°c dagegen senkt. Für die Wirkung 
der Ca-Ionen ist außerdem der Gesamtsalzgehalt von Be-
deutung. Mit steigendem Ausgangssalzgehalt wird die 
Wirkung eines Ca-Zusatzes geringer, ,vori 30° /oo S an 
.r.:e1r1e 
aufwärts ist bei Enchytraeus albidus,'sir;nifikante Beein-
flussung der Gefrierresistenz durch Ca-Zusatz mehr 
festzustellen. 
Tabelle 12 
Wirkung einer Htil terung der Versuchstiere in l'lecrwasser 
mit erhöhtem Gehalt an K-, Ca- oder Mg-Ionen auf die 
Gefrierresistenz isolierter KiemenstUcke. 
Versuchszeit: September 1970. 
Mytilus edulis 
aus deb Ostsee 





lun? bei 15 C in: 
15° oo S (Kontrolle) 
15°/oo S + 100% K 0,319 g/1 KCl 
15°/oo S + 100% Ca 0,679 g/1 CaC12 •2H20 15°/oo S + 100% Mg 4,695 g/1 !1gC12 ,6H20 
Nytilus edulis 
aus der Nordsee 





lun7 bei 15°c in: 300 oo S (Kontrolle) 
300/00 S + 50% Ca 0,319 g/1 CaC12•2H20 300/00 S +1007~ Ca 0,638 g/1 Cac12•2H20 
AT 5°C ( 3 Wochen) 
Nach weiteren 
3 Tagen Vorbehandlung 
bei 5°C in: 
30°/oo S (Kontrolle) 
30°/oo S + 50% Ca 0,319 g/1 CaC12•2H20 30°/oo S +100% Ca 0,638 g/1 CaCl • 2H O 2 2 
Gefrierresi-
stenz 














Abra alba (Ostsee). Vergleich der Abkühlungs0esistenz isolierter Kie::ienstücke in r,:eerwasser von 15 /oo S mit 
und ohne Zusatz von Ca-Ionen. Vor den Verguch wurden die 
Tiere 2 Wochen bei 15° C in Wasser von 15 /oo S gehalten. 
Vorbehandlung 
weiterö 3 Tage 
bei 15 C in: 
15°/oo S 
15°/oo S 
+100 7> Ca 
Anzahl überlebender Kienenstücke von 
jeweils 10 Exenplaren r.8ch folgender Expositionsdauer bei -3 C in Minuten 
100 500 1000 1500 2000 3000 
10 7 4 2 0 0 
10 10 10 6 4 0 
Zur Untersuchung der Auswirkun6en von Ionenzusätzen 
zun Meerwasser auf die zelluläre Gefrierresistenz von 
Muscheln wurden Exenplare von Mytilus edulis 3 1:!ochen 
an konstante Temperatur- und Salzgehaltsbedingungen ange-
paßt (vgl, Tab. 12) und dann weitere 3 Tage in den Hedien 
gehalten, deren Zusammensetzung durch Zufügen der in 
Tab. 12 angegebenen Salze verändert war. Versuche mit 
herausgeschnittenen Kiemenstücken von Ostsee-Hytilus 
ergaben, daß die zelluläre Gefrierresistenz bei Zusatz 
von 100 % K geringfügig gesteigert wird. Erhöhung des 
Mg-Gehaltes um 100 % hat eine Resistenzsteigerung zur 
Folge wie sie annähernd auch durch eine Zunah:ne des Salz-
gehaltes um 2°/oo S verursacht wird (1n50-zeit bei 
18°/oo S: 11 min). Durch 100 % Ca-Zusatz wird die zellu-
läre Gefrierresistenz nicht eindeutig geändert. Bei 
Kiemengewebe von Exemplaren aus der Nordsee (AT 5° unrl 
15°C) hat Ca- Zusatz eine Abnahme der Gefrierresistenz 
zur Folge. Gewebestücke der kaltangepaßten Tiere zeigen 
diese Verringerung noch ausgeprägter. Im Gegensatz zu 
diesen Ergebnissen erhöht sich die Abkühlungsresistenz 
isolierter Kienenstücke von Abra alba bei -3°c durch 
Ca-Zusatz zum Außgnnedium (Tab. 13), 
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6) Luftexoosition 
Nordsee-Individuen der Miesmuschel, welche im 
Eulitoral während der Ebbeperioden der Luft ausgesetzt 
sind, halten die Schalen geschlossen, reduzieren Herz-
und Cilientätigkeit, bzw. stellen diese ganz ein und 
gehen, wenn die Sauerstoffreserven erschöpft sind, zu 
anaerober.1 Stoffwechsel über (SCHLIEP·:R, 1958; 
SCHLIEPER & KO'i/ALSKI, 1955). Sie können in dieser.1 Zustanc 
viele Tage überleben (THAHDltUP, 1935; 'fHEr;DE, 1963). 
Manchmal kann r.1an beobachten, daß sie den Schalenspalt 
minimal offenhalten,so daß auch ein gewisser Gasaustauscr 
mit der Luft möglich ist (vgl. READ, in: WILBUR & 
YONGE, 1964), 
Ur.1 die Veränderungen der zellulären Gefrier- und 
Hitzeresistenz während des Trockenliegens zu erfassen, 
wurden Miesr.1uscheln unterschiedlich lange jeweils in 
einer.1 temperaturkonstanten Raum bei +5°C und in einem 
Brutschrank bei +20°c an der Luft gehalten. Zwei litorale 
Arten von der ar.1erikanischen Atlantikküste, Crassostrea 
virginica und Brachidontes exustus, wurden bei der 
Zimmertemperatur von 23,5°C trockengelegt. Kontrolltiere 
befanden sich bei den angegebenen Temperaturen in be-
lüftetem Meerwasser in Glasaquarien. In Abständen von 
einigen Tagen wurden dann Resistenzuntersuchungen an 
isolierten Kiemenstücken durchgeführt, Dabei wurden nur 
Gewebestücke solcher Tiere verwendet, die ihre Schalen 
geschlossen halten konnten oder auf r.1echanische Reizung 
hin mit Schalenschluß reagierten. 
Im einzelnen ergibt sich folgendes (vgl. Abb. 14) : 
Isoliertes Kier.1engewebe von Nytilus edulis aus der l!o::-d-
see erweist sich schon als geringfügig gefrierrcsistcnter 
wenn es Tieren entnommen ist, die vorher 1 Tag bei 5°c 
oder 20°c trocken an der Luft gelegen haben. Bei 20°c 
ist nach 4 Tagen Luftexposition der größte Resistcnzan-
stieg festzustellen. Nach 7 Tagen Luftaufenthalt bai 
dieser Temperatur hat die Gefrierresistenz schon wieder 
etwas abgenommen. Luftaufenthalt der Miesmuscheln bc:i 















































, , Nordsee-Mytilus 
1 \ 
1 ' 
1 ' 1 • 
2ooc.____) 
j !\. 
1 / ~ 
1 • 
1/ 
. . Y 
/'' 
/"" .. Ostsee-Mytilus 
O O 2 4 6 8 10 




lf:ytilus edulis aus der Nord- und Ostsee. 
Einfluß einer Luftexposition der Ganzen 
Huscheln bei 5oc (rel. Luftfeuchte etwa 75~) 
und 20°c (rel. Luftfeuchte etwa 85;6) auf die 
Gefrierresi~tenz des isolierten Kiemengewcbea. 
Versuchszeit : Mai/Juni 1970, 
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Die Gefrierresistenz erreicht nach etwa 8 Tai,en 
Luftexposition bei dieser Tenperatur ihr Maximum. 
Die nach länr;eren Expositionszciten wieder einsetzende 
Abnahme der Resistenz ist wohl auf beginnende Schädi-
gunr,en des Gewebes zurückzuführen. 
Bei Exemplaren aus der Ostsee (15°/oo S) lier;t clie 
prozentuale Steigerung der zellulären Gefrierresistenz, 
bezogen auf den Ausgangswert, in tihnlicher Größenordnung. 
Die absolute Höhe der Resistenz bleibt aber gering in 
Verr,leich zu der der Nordsee-Individuen. Auch bei 
Crassostrea virginica und Brachidontes exustus treten 
betrtichtliche Steigerungen der zellul~ren Gefrierresi-
stenz nach mehrtägigen Trockenliegen der Tiere auf 
(Tab. 14). 
Wie weitere Untersuchungen am Kiemengewebe von 
Hytilus ergaben, ist auch die zelluläre Hitzeresistenz 
nach Luftaufenthalt der Tiere erhöht (Tab. 15). Dabei 
ist der zeitliche Verlauf der Resistenzänderung ähnlich 
wie bei der Gefrierresistenz. 
Tabelle 14 
Einfluß vön mehrtägiger Luftexposition ganzer Muscheln 
auf die Gefrierresistenz des isolierten Kiemengewebes. 













(32,3°/oo S; 23,5°C) 
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Einfluß von Luftexposition der ganzen Muscheln auf die 
Hitzeresistenz des isolierten Kier.iengewebes, Die Tiere 
wurden vor dem Versuch bereits 2 Wochen bei den beiden 
unterschiedlichen Versuchstemperaturen gehalten, 
(,üttelwerte aus jeweils 10 Einzeluntersuchunr;en, In 
Kln::.:::ern Standardabweichunc;en.) 
Versuchsz,it: Aussut 1970, 
Mytilus edulis 
aus l·Ieerwasser 















bei Hi tzeein•,tirkung \ 360C) 
( ::lin) 
88 ( ±.21) 
101 (±29) 
136 (:t35) 
178 ( ±46) 
11 2 ( ±4 1 ) 
1 07 ( ::.2 6) 
Bei 20°c erfolgt der Resistenzanstieg schneller und ist 
im Endeffekt stärker als bei der niedrigen Temperatur. 
·zur weiteren Analyse der Resistenzerhöhuncen wurden 
während der Luftexposition auftretende Gewichtsände-
rungen der Tiere bestimmt und außerdem die osmotischen 
Werte der Mantelhöhlenflüssigkeit und des zwischen 
Mantel und Schale befindlichen Innen:nediums gemessen 
(Tab, 16). Hierzu wurde das Halbmikro-Osmometer nach 
KHAUER ( Berlin) benutzt. (Anmerkunr;en zur lfothode z.B. 
bei THEEDE, 1969 a). Die Entnahme des Innenr.iedit..ms er-
folgte mit einer Injektionsspritze. Es zeirt sich, d~3 
das Gesamtgewicht der Muscheln bei Luftaufer.thal t schon 
innerhalb einiger Tage deutlich abnimmt. Diese Gewichtcs-
abnahme ist auf Wasserverluste zurückzuführen. Es 
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?abelle 16 
:·::rtilus e.dulis aus der llordsee ( - 30° /oo S). 
3influß r:iehrtäGir~er Lu:'texposi tion ganzer ~·!uscheln 
(5,7;0,1 c::i Schalenlänge) auf das Gesa::itgewicht der 
Tiere und die osmotische Konzentration der Mantel-
höhlenflüssigkeit und des Blutes. Messungen an 
10 Exemplaren. In Klarnr.ern sind die Standardabweichun-
gen anr;e r;e ben. 
Versuchszeit: Hai/Juni 1970. 
Dauer des Luftaufenthaltes 
bei 5°c (Tage) 0 2 6 
Gesa::it-Lebendgewicht (g) 23,J8 
(-0,94) 21 •i2 (.:.1 ,25) 19,tO (-1,31) 
Gewichtsänderung 
(bezcgen auf das 
Anfan1ssgew. (%) 
1 o, 29 18,4 
Osmotischer Wert des 879 914 986 Hantelhöhlenwassers (:!:52) (:!:76) (:!:34) (m Osm/kg) 
Osmotischer Wert des 893 925 994 
Blutes (m Osm/kg) (:!:4s) (:!:71) (:!:86) 
handelt sich dabei, wie an einzelnen Wassertropfen auf 
der Unterlage der Nuscheln zu.erkennen war, z.T. um 
direkt ausgetretene !1antelhöhlenfliissigkeit. Die os::io-




·,/eitere Untersuchuneen sollten zeigen, wie die 
Gefrierresistenz allein durch Halten der Tiere in einem 
sauerstoffarmen Medium beeinflußt wird, ohne daß dabei 
- wie im vorigen Kapitel behandelt - Konzentrationser-
höhungen des Mantelhöhlenwassers durch Verdunstung auf-
treten. Die Miesmuschel, mit der die Versuche durchge-
führt wurden, weist eine hohe Hesistenz gei;enüber 
o2-r'.angel auf (vgl. THEEDE et al,, 1969), Diese beruht 
wahrscheinlich auf der Fähigkeit der Tiere, noch bei 
sehr geringen Gasspannungen o2 aufzunehmen, ihren EnerGie-
verbrauch stark zu drosseln und den Restbedarf lange Zeit 
durch anaerobe Energiefreisetzung bestreiten zu können. 
FRIEDRICH (1967) beobachtete vorübergehende Erhöhungen 
der Hitzeresistenz nach 1-2stiindigem Aufenthalt isolierter 
Gewebestücke in o2-armem Meerwasser, außerctem ein etwas 
besseres Überleben (mit größerer Cilienaktivität) nach 
Einfrieren und .Auftauen. 
Aus dem 11edium, in dem die Versuchstiere längere 
Zeit bei o2-l1angel gehalten werden sollten, wurde der 
Sauerstoff durch Einleiten von Reinst-Stickstoff so J.anc;e 
ausgetrieben, bis nur noch weni0er ;cls O, 15 ml 02/1 .c;e-
löst waren, Dies wurde mit Hilfe der Winkler-:·Tethode 
(vgl, SCHLIEFER, 1968b) überprüft. Das sauerstoffarm ge-
machte !'1eerwasser wurde dann mittels Überlaufschlauch in 
einzelne 250 ml-Flaschen abgefüllt, die jeweils 5 Versucha-
tiere enthielten und geschlossen wurden. In Abständen 
von mehreren Tagen wurden die Tiere herausgenommen und 
die Gefrierresistenz der herausgeschnittenen Kiemenstücke 
untersucht (vgl, Tab. 17), 
Als Ergebnis zeigen sich deutliche Resistenzstei-
gerungen, Miesmuscheln aus· der Nordsee (- 30° /oo S) zeich-
nen sich nach Hälterung in sauerstoffarr:1em Vieerwasser von 
5°C durch eine wesentlich höhere zelluläre Gefrierresi0tenz 
aus als in dem von 15°c, Der relative Resistenzgewinn im 
Vergleich zu Kontrollen aus belüftetem Meerwasser i::-,t 
1?.llerdings bei 15°-Tieren größer als bei Exemplaren aus 
5°c. Individuen aus der Ostsee (- 15°/oo S) reagieren 
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Tn.belle i7 
J.:ytilus edulis aus der !lord- und Ostc;ee. 
Einfluß der Hiil terung d,,r Euscheln in o2arr;;e;;i Heerwo.sser ( ( 0,15 nl 0?/1) auf die Gefrierresist~nz des isolierten 
Kiemenepithels. 
Versuchszeit : Juli 1970, 
Gefric~renistenz 
isolierter I(ie:rren-
Her- Vorbehandlungs- Häl- stücke kunft terungs- LD 50-Zei~ bei -10°C der bedingungen dauer (nin) 
Tiere Vorbehand-llontrollcn 
1 




NordseE 30°/ooS, 5°c 1 
-
49 
(Büsum) II " 6 210 80 
II 
" 12 325 180 
1 
II 15°C 6 ' 155 ! 46 





( Kiele1 15°/ooS, 5°c 6 1 1 9 
Förde) II 
" 20 16 12 
" 15°C 6 10 7 1 
dagegen bei Aufenthalt im o2~armen Medium nur mit sehr 
gerineer Zunahme der zellulären Gefrierresistenz, die 
wesentlich hinter Werten zurückbleibt, die nach Luft-
exposition der Tiere erreicht werden. 
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8) Gefrierschutzsubstanzen 
Durch die Vorbehandlung mit bestimmten Gefrierschutz-
substnnzen kann die Überlebensflihigkeit isolierter Ge-
webe ~ariner Evertebraten bei niedrigen Tenper~turen, die 
mit Eisbildun~ verbunden sind, erheblich gestei~ert wer-
den (vgl. THEEDE, 1965). Der ~irkungsmechanismus derbe-
reits vielfältig erprobten Stoffe ist schon von zahl-
reichen Autoren erörtert worden (Literatur bei ::.:i.SH, in 
MERYHAN, 1966) und befindet sich noch in der Dir,kuccion 
(vgl. MERYMAN, 1970; FARRANT i'~ WOOLGAR, 1970; sowie 
"General Discussion" in WOLSTE:'!HOLViE & 0 'CON!IOR, Edc., 
1970: The frozen cell, S. 294-308). Im Rahmen dieser 
Arbeit sollten weitere Versuche ilber die Wirkung von 
Gefrierschutzsubstanzen auf das Gewebe r:mriner Muccheln 
unternol:lmen werden, da auch beim Zustandeko;:;men der hohen 
winterlichen Gefrierresistenz in der freien Natur or~a-
nische Komponenten eine Rolle spielen könnten, die in der 
Wirkung den Gefrierschutzsubstanzen verr;leichbar sind 
(vgl. \'IILLIAMS, 1967, 1968; ME1YEAN, 1970). 
Vorversuche ergaben, daß solche Substanzen (z.B. 
Glycerin, Dimethylsulfoxid) ihre schützende Wirkuni bei 
isoliertem Gewebe nur dann voll entfalten, wenn sie 
während des Gefriervorganges im Außenmedium vorhanden 
sind und wenn das-Gewebe vorher eine gewisse Zeit mit 
ihnen vorbehandelt wurde. Diese Tatsache wurde bei den 
folgenden Versuchen berücksichtigt. Isoliertes Kiemenge-
webe warm- und kaltangepaßter Miesmuscheln (AT 5° und 
15°C) wurde jeweils 1 hin den Stufen einer Verdünnun~s-
reihe von 2,5 bis 0,25 Mol Glycerin/1 Meerwasser (30°/oo S) 
vorbehandelt. Dann wurde die Gefrierresistenz in die3en 
Medien bei -25°c ermittelt. Die Ergebnisse (Abb. 15) 
lassen erkennen, daß die Resistenz der Gewebe von v,ar:;-,an-
gepaßten Muscheln schon nach Vorbehandlung mit einel:l 
Glycerinzusatz von 0,25 Mol/1 stark ansteigt. Bei einem 
Glyceringehalt des Mediums von 0,5 Nol/1 überleben die 
Gewebestücke der warmangepaßten Tiere bei -25°c etwa so 
lange wie die Gewebe der kaltangepaßten Tiere in reinem 
Meerwasser. Der prozentuale Anr;tieg der Resistenz bis 
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Nytilus edulis aus der Nordsee. Der Ein:'luC-
unterschiedlicher Glycerinkonzentrationcn in 
Meerwasser auf die Gefrierresistenz inoliertcr 
Kiemenstücke warm- und kaltanr;epnßter Tiere, 
AnpasGunr;sdauer an die unterschiedlichen Ter~;1·,rr,-
turen: 3 Wochen. Jeweils 1 h vor Ber;inn der 
Gefrierversuche wurden die isolierten Gev;che-
stücke bei 10°c in das glycerinhaltir;e ~edium 
überführt. Versuchszeit: Außust/September 1970, 
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von 1-1, 5 Hol/1 auftritt, ist bein Gewebe der warmant,e-
paßten Tiere größer, so daß bei diesen höheren Glycerin-
konzentrationen der durch die Ternperaturadaptation be-
dingte Resistenzunterschied geringer wird. Bei zu hohem 
Glyceringehalt des Mediums nimmt die Gefrierresistenz 
wieder ab. Ein solcher Effekt wurde beim Gewebe der kalt-
angepaßten Tiere schon bei der Glycerinkonzentration von 
2 Mol/1, bei dem der warnangepaßten bei 2,5 Mol/1 
beobachtet. 
'llie die in Tab. 18 aufgefiihrten Ergebnisse zeigen, 
überleben isolierte Mytilus-KiemenstUcke unterschiedliche 
Ktilteexposition zwischen -5° und -30°c nach Glycerinzu-
satz in diesem Temperaturbereich deutlich ltinger. Aller-
dings tritt die Schutzwirkung des Glycerins ur.ter den 
Versuchsbedingungen bei den stärkeren Kältegraden etwas 
weni;er in Erscheinung. 
Tabelle 18 
Mytilus edulis (Nordseetiere). Der Einfluß eines Glycerin-
zusatzes von 1 Mol/1 zum Außenmedium (Meerwas~er von 
30°/oo S) auf die Gefrierresir;tenz der Kiemcnr,ewcbe bei 
unterschiedlichen Ktihlbadtemperaturen6 (Vorbchandlun0 der Tiere : 2 1.fochen Höl tcrung bei 30 /oo S und 15°c. Die 
Kier.!enstüekchen wurden jeweils 1 h vor Beginn c1cr Ge:f'·r·i,,r-
versuche bei Zimmertemperatur von etwa 20 C in das 
glycerinhaltige Medium überfi.ihrt. Bei den Ktihlbarltempcra-
turen von -5° und -10°c wurde das Gefrieren der Proben 
nach 1 min durch ''Impfen'' mit Eiskristallen ein~eleitet.) 
























Kie:::enf"ewebe von l·lvtilus aus der Ostsee ( 15° /oo S) 
J -
zeigt eine prozentual stärkere Resistenzerhötung nach 
Vorbehandlung mit glycerinhaltiger.i Außer.::iediu::i als das 
der Nordseeindividuen (Tab. 19). Die Schutzwirkung eines 
Zusatzes von Dimethylsulfoxid (DJ-:SO) ist ähnlich stark 
wie die von Glycerin. 
Tabelle 19 
Die Wirkung eines Zusatzes von Glycerin (ifol.-Gew. 92,10) 
oder von Dir.iethylsulfoxid (Nol.-Gew. 78,13) zum Außen-
mediu::i auf die Gefrierresistenz isolierte:::- Kier:ienr,ewebe 
von I·:usc1'1eln aus I·Ieer- und Brc1ck\·::1sser. (Tiie Tiere 
wurden 2 Wochen vor d3n Experi:::cnten bei 10°c im Meer-
wasser von 30 bzw. 15 /oo S cehalten. Jeweils 1 h vor 
Beginn der Gefrierversuche wurden die isolierten Gewebe-
stücke bet Zim:::ertemperatur von 20-22°c in dua glyccrin-
hal tige oder DMSO-hal tige Viediu:n Uberf'ihrt. "'isbildunr~ 
wurde jeweils 1 r.iin nach Abkühlunr;sbec;inn durch "Ir.ipfen" 




in Meerwasser von 15°/oo S 
+ 0,5 M/1 Glycerin 
+ 0,5 M/1 D!1SO 
(Herkunft: Nordsee) 
in Meerwasser von 30°/oo S 
+ 0,5 M/1 Glycerin 
+ 0,5 M/1 DMSO 
- Zeit isolierter 
Gewebeatticke bei 








III. Analvse der Gefrierresistenz mit Hilfe von 
'Enz ... r::-:te sts 
Um beim Gewebe r.mriner Lar:ielli branchier weitere 
Einblicke in die Art der Gefrierschäden zu erhalten, 
wurde die Freisetzung von Enzyoen aus Zellen und be-
sonders empfindlichen Zellorgunellen, den Lysosomen,nach 
Einwirkung von Gefrieren und Auftuuen messend verfol;;t. 
iiierzu wurden isolierte Muschelkiemen nach dem Heraun-
präparieren vorsichtig auf reinem Fließpapier ab~etupft, 
in :·leerwasser überführt und dann u:'lter cenau ~:o!'ltrollier-
tcn Bedingungen eingefroren. Die einzelnen :i:'robcn wurden 
so angesetzt, daß jeweils 1/10 des Genar:itvolu=ens aun 
Gewebe und 9/10 aus Meerwasser bestr.rnd (0,5 !':11 Gewebe+ 
4,5 nl 11eerwasser). Mit Hilfe einec Thermistors wurde der 
Tenperaturverlauf während des Gefrier- und Auftauvorr;,rn.o;es 
unter Kontrolle gehalten. In Abständen, die nach dem Ver-
lauf der Tenperaturkurven als zweckmäßig erschienen, 
wurden die Gewebeproben aufgetaut. Nach 10 nin Warte~eit 
wurden Gewebeproben entno~~en, bei denen dann in einzelnen 
entweder die Cilienaktivität untersucht oder nach 15 min 
Zentrifugieren der Proben im Überstand die Aktivitäten 
einiger aus dem Gewebe ausget'retener Enzyme gemessen 
wurden. Hierbei handelt es sich um die im Zytoplasma der 
Zellen lokalisierte Aldolase und die in den Lysosomen 
befindliche saure Phosphatase. Die Enzymbentirnmungen er-
folgten wie in Kap. C (l'lethoden) arn:;egeben. 
1) Verg-leichende Untersuchun,,.en bei unterschiedlich 
gefrierresistenten Arten 
Kiemen der gefrierresistenten Muschel Mytilus cd1;lis 
und der frostenpfindlichen Art Spisula solida (beide ,.,rn 
der Nordsee) wurden unterschiedlich lange der Kiihlb:,d-
temperatur von -10,3°C ausgesetzt. Die Temperatur::-.es:·.1;r,-
gen ließen erkennen, daß der Gefriervorgang in den i'rc.coc-
behältern bei dieser Teoperatur im Thermostatenbitd in::cr-
halb von 2-3 Minuten einr;eleitet wurde. Während liinc:crcT 
Versuchsdauer sank die Tenperatur 'in den Prsben o.uf et\va 
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Spisula solida. Die Wirkung der Khlteexposition 
(bei -10°c) auf den Austritt von Aldolace und 
saurer Phosphatase aus dem Gewebe. (Nach 11~tcr-
schiedlich laniem Einfrieren von 0,5 ml Gc~obe 
+ 4,5 ml Meerwasser werden die Proben im 
1;/as::ocrbud bei 20°c innerhalb eines Zci trau::.c3 
von 10 r.iin uufc;et:.1ut und anschließend 15 ::1in 
zcntrifu3iert. Daraufhin wurde der Überstand 
abpipettiert und in einem Teil davon die En~ym-
c,.ktivi tti.t bei 25°c bcstinmt. Ni tteh18rte :rn:, 
3 Vers11chounslitzen, bei denen jeweils 3 Werte 
(-7,e::1cssen Wll.rden. 
Unterer Teil der „A.bb. : .. :\.bnahme der relativen 
Cilicnaktivit~t nuch unterschiedlich lun8er 
Kilteexposition des Gewebes). 
Versuchszeit: Dezember 1969/Januar 1970. 
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dem Einfrieren und Auftauen durchgeführten Beobachtuncen 
der Cilienaktivität sowie die Mesaun1:en der Enzymakti-
vitäten lassen im einzelnen folgendes über das Ausmaß 
der Gewebeschi.idigung bei zunehmender Expositionsdauer im 
gefrorenen Zustand erkennen (vcl, Abb. 16). Kiemenge-
webe von ~ytilus edulis überlebt im Winter, wie sich 
auch schon in früheren Versuchen erc;eben hatte, bei etwa 
-10°c Expositionszeiten bis ifuer 5 h mit s~ark reduzierter 
Cilienaktivität, wiihrend d,:.s Ge•,:ebe von Spisula schon 
nach 4 min Kälteexposition keine Überlebenszeichen mehr 
erkennen läßt. Schon sehr kurse Kälteexposition von we-
nic;en Minuten Dauer hat erwartuncssemiß bei den Kiemen 
von Spisula einen stark erhöhten Austritt von Aldolase 
und von Sdurer Phophatase zur Folge. Wird das Gewebe 
länger eingefroren, so wird dieser Enzymaustritt noch 
verstärkt. 
Uber 2 Stunden hinausc;ehende Einfrierzeiten führen 
aber dazu, daß die Aktivität der außerhalb des Gewebes 
nachzuweisenden S'l.uren Phosphatase ·,1ieder zurückr;eht. Dccs 
deutet auf eine teilweise Inaktivierung dieses Enzyms hin. 
Bei der Gewebe-Aldolase wird eine entsprechende Aktivitäts-
verminderung nach längerer Kälteexposition nicht 
beobachtet. 
Einfrieren tind Auftnuen h(1t beir.i Kienenge\·:ebe von 
1'1ytilus edulis ein in Ver[;leich zu dem von Spisula 
wesentlich langsameres Freiwerden der Enzync zur ?ol.'.'c, 
jedoch treten auch hier schon nach kurzer Einfric,rda10r0 ,' 
Gewebeschäden auf, die mit einen verstärkten Ent\1cic'."·2:·. 
beider Enzyme verbunden sind. Bei beiden Gewc,ben ist boi 
zunehmender Gefrierdauer schnellere Steigerun,3 der; ,ir.-:-
weichens der Aldolase zu beobachten, was dafür sprj_cr-,,;, 
daß die schädigenden Wirkungen stärker an den Zcll~cm-
branen als an den Lysosomen angreifen. Die Tatsache, ,;~,.,., 
aber selbst bei dem relativ resistenten Gewebe von 
Hytilus schon nach kurzer Gefrierdauer Aldolase und ,; ;,;re 
Phosphatase vermehrt austreten, läßt erkennen, daß beretts 
Schädigungen der Zellnembranen 1md der Lysosomen zu ei::em 
Zeitpunkt vorliegen, an dem die mikroskopische Lebend'ne-
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Isolierte Kic!'18Yl ,,on. :·::_rtilt:.~ cciul i.~ (lu~ dr_·:;::-
Nordcee (in 300/00 S) und Ostsee (in 150/00 S). 
Die Wirkung der Y.äl tccxpoci tion bc i ver:ich i.c-
denen. Tc::i:1eraturer1 a11f den J\.uctri tt von 
Aldolase. · --- Ostsee-Mytilus, -- J!ordsee-Hytilus 
Versuchszeit: Jan./?ebr. 1970. 
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Cilienbewegung ergibt und keinerlei Anhaltspunkte für 
irgendwelche Schädigungen liefert. 
2) Auswirkunqen unterschiedlicher Kälteexposition 
Untersucht wurde die \'lirkung einer unterschiedlich 
langen Einwirkung von drei verschiedenen Kühlb11dtempera-
turen (-5,2°, -10,2° und -20,2°c, jeweils =o,2°c) auf dn.s 
Kiemengel'lebe von Hytilus eduliG aus der Nordsee ( in 30° /oo: 
und aus der Ostsee (in 15°/ooS) (vgl. Abb. 17 und 18). 
Bei Verwendung einer Kühltcriperatur von"" -20°c tritt die 
Abkühlung der gefrorenen ?roben wesentlich schneller ein 
als bei -10°C. Auch die Schädigungen des Guwebes, die sich 
an der Verringerun:; der Cilienakti vi tiit, o.r1 ein tretenden 
irreversiblen Cilienstillstand so\'lie ar:i Entweichen der 
genannten Enzyme ablesen lassen, verlaufen deutlich 
schneller. Es fällt jedoch auf, daB nur ~raduclle Unter-
schiede zwischen den Wirkungen dieser beiden tieferen 
Gefriertemperaturen bestehen. Die hervorgerufenen Schijden, 
soweit sie durch die Beobachtuncen erfaßt l'lerden, sind 
demnach in beiden Fällen die gleichen. 
Im einzelnen ni:nc".lt der i,uGtri tt der Aldolasc und 
der sauren Phosphatase bei Ki~mengewebe von Nordsce-
Nytilus nach zunehmender Exposi tionsdm1er bei l,eiden Ge-
friertemperaturen etwa in Form einer hyperbolischen Kurve 
zu. Dadurch, daß bei dem Gewebe von Ostsee-l'!ytilus der 
?hosphataseaustritt nach Gefriervorbehandlunc; wesentlich 
schneller erfolgt, verwischt sich der UnterGchied für die 
Änderung der Aus tri ttsgeschwindigkei t beider Enzyme. ~;s 
werden hier offensichtlich bei Einwirkung von Gefrieren 
und Auftauen schon innerhalb kurzer Zeit (5-10 min) so-
wohl Zellmembranen als auch LyGosonen stark gesch!!di~t. 
Für die austretende saure Phosphatase von Ontsce-:·Iytilws 
tritt nach zunehmender Kälteexposition des GewebeR bei 
-20°C ein Akti vi tätsmaxirnurn nach einer Gefrierdauer ?,'.. :!.-
sehen 1-2 Stunden, nach Aufenthalt des Gewebes hci -108 C 
zwischen 2-3 Stunden auf. Längere Kälteeinwirkun~ hat 
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Isolierte Kie~2n von ~~vtil11n e~1;11s :tus de~ 
lTordsee (in 300/00 S) Ünd uis cwr Ostsee 
( in 15°/oo S). Dje Vlirkun,n; dc:.c- r:i.il teexµosi tion 
bei verscf'.icdcner1 ~Br::i!)eraturer„ n.1lf den J..us~:ri tt 
vo:i s2„1~rer ?hnsY){l3.tr_se. 
( Zur VerD1-lcI'.-.sci.urchfilhr1J.ng vcl. "\bb. 16) 
Versuchszeit : Jan.-Mi.irz 1970. 
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Nach Überführen der Proben in eine Kilhlbadtemperatur 
von ~-5°C wurde der Beginn der extrazellulären Eisbil-
dung nach 1-2 min durch Zufügen von Impfkristallen auoge-
löst, da das !1ediu.':l sonst längere Zeit unterkühlt bleiben 
kann, ohne daß es zUI:J Ausfrieren kommt, Bei dieser Ver-
suchsbedingung fällt auf, daß beim Kiemengewebe von 
Nordsee-Mytilus das Entweichen der Aldolase eb1as ver-
lane;samt, das der sauren Phosphatase aber relativ stärker 
herabgesetzt ist, Dieser Befund spricht dafür, daß die 




Die an homolor;en Geweben von verschiedenen Arten 
gewonnenen Werte für die Gefricr-, AbkUhlunr;s- und 
Hitze~esistenz liefern den ökologischen Physiologen eine 
Grundlage sowohl ftir vergleichende 1Jntcrst1chun~en al3 
auch für solche über die Resistenzmcchanismen und die 
Abhängigkeit der Resistenzen von inneren und äußeren 
?a1ctoren. Dabei lasnen die Befunde nn einer gr~ßeren 
Zahl ~ariner Lanellib=ancjier ~us ve~schicjenen ceo-
graphinchen Reßionen erkenn~n, daß A~tcn, die im oberen 
Litoral an der europäischen TiordseekUste vorkommen, eine 
höhe~e zcllultire Gefrierresistenz au~weinen i1ln nolche 
von weniger exponierten und sublitoralen Standorten. 
Entsprechendes gilt für Lamellibranchier von der ameri-
kanischen Atlantikküste. Vor allem die Höhe der winter-
lichen Gefrierresistenz bestimmt die Überlebenschancen 
bei extrem niedrigen Temperaturen, die an exponierten 
Standorten der höheren geographischen Breiten herrschen 
können. Ihr entspricht bei Huscheln etwa die in normalem 
Meerwasser durch mehrwöchige Kälteadaptation auch zu 
anderen Jahreszeiten erreichte Resistenzhöhe. 
':/ährend sich für boreale Lamellibranchier, die im 
Euli toral überwintern, hohe zelluliire Gefrier- und 
Abkühlungsresistenzen als charakteristisch erweisen, 
lassen im subtropisch-tropischen Eulitoral nur noch we-
nige Arten, deren Verbreitungsgebiete sich weiter nach 
Norden erstrecken, ähnlich große zelluläre Resistenzen 
gegenüber niedrigen Temperaturen erkennen. Hierzu ge-
hören z.B. Crassostrea virginica und Brachidontes 
exustus, Becerkenswert ist, daß sich Repräsentanten 6~r 
etwa 2000 km voneinander entfernt an der Küste von 
Florida und vom Kap Cod lebenden Populationen der Anc-
rikanischen Auster nach Vorbehandlun~ bei den ~leic~0:: 
Anpassun<;sbedingungen nicht nennensv1ert in ihrer zeL_u-
Hiren thermischen Resistenz unterscheiden, r,o daß n::n 
auf genetisch bedingte Rassenunterschiede schlicSen 
könnte. Bei anderen eulitoralen Arten der Subtropen 
und Tropen sind die gerinßen Werte für die zelluläre 
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Abkühlungs- und Gefrierresistenz in der Größenordnung 
nit denen vergleichbar, die in der borealen Rer:;ion bei 
kälteempfindlichen Tiefenformen gefunden werden. 
Huscheln aus den flachen '::asser in Bereich der unteren 
Gezeitenregion oder aus sublitoralen Zonen der Sub-
tropen haben eine wesentlich geringere Abkahlungsresi-
stenz, oft verbunden nit einer gleichzeitig verringerten 
zellulären Hitzeresistenz. Letztere lie~t aber ncist 
noch in einer Größenordr,un,";, die brei Arten der borealen 
Rec;ion fiir das Überleben in der oberen Gezeitenregion 
ausreicht. 
Will nan die experimentell ernittelten Ergebnisse 
über die zelluläre Gefrierresistenz mariner litoraler 
Muscheln mit ökologischen Beobachtungen über die in 
strengen Wintern durch Frosteinwirkung anr:;erichteten 
Schäden vergleichen, so muß man berücksichtic;en, daß die 
gcLnzen Tiere in der freien :fntttr oftnnls zusiitzlich 
durch besondere Verhaltensweisen und Schutzreaktionen 
die Wahrscheinlichkeit ihres Überlebens erhöhen können. 
Das ist z.B. der Fall, wenn sich Arten in großer Indi-
viduendichte in mehreren Lugen zu Bänken zusar.u:ienfindcn, 
sich zwischen Steinen bzw. in Felsenspalten aufhalten 
oder im Boden eingegraben leben und dadurch den Intcn-
sitätsschwankungen der Außenfaktoren nicht so extrem 
unterworfen sind. Wichtig für das Überleben der expo-
nierten Muscheln sind dabei die Wär;nereserven ihres 
Mantelhöhlenwassers und des Unter1;rundes. F'ir viele 
Tiere im Litoral kann auch die wärme isolierende \'lirkunr; 
des Bises wichtig sein, ebenso die Tatsache, d~ß durch 
Sonneneinstrahlung unter einer Eisschicht so~t1~ Te:1pera-
turerhöhungen nöglich sind (vgl. ·;/ILLIAIIS, 1 S70). 
Manche litorale Arten können sich der Ein~irkun~ :·xtre~cr 
Temperaturen entziehen, indec sie sich bei einec bc-
stiranten Abkühlungsgrad von der Unterlage loslösen und 
auf diese \'leise in tiefere Wasserschichten gelan-;ec: :~~:,T,i". 
JUTTING, 1943; NEWELL, 1970, S. 468-472). 
Aus Untersuchungen von BLEGVAD (1929) an einen 
dänischen Sandstrand geht hervor, daß nach mehrr.onatigcr 
strenger Frosteinwirkung praktisch alle Exemplare der 
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Mollusken Littorina littorea und Mytilus edulis zer-
stört waren, während Arten, die im Vcri:;leich zu ~:ytilus 
edulis irc Experi:r.cnt eine 6eringere zellullire Gel'rier-
:-esistenz auf1:1eisen (I·:aco::1.a, Cardiu~., l·.~ra), z. T. ilbcr-
lebten. ~aS hier ur1ter den :roste~pfi~dlichcrcn ?or;·;cn 
~etr U~erlebende als unter relativ ~rostrcsictcntcn es-
unters ch.icä.licher~ ·re:npcra turbcC.ir.:.gu:l,:-;·2:-1 cr~·:l :irt v,crd c:1. 
1.'l;i!1rend Li ttorina ur„d ~:::1tiJ.u0 der: \"/ir1-~"J.:--~.::cr„ de::; l·'rostcs 
dire:ct ausgesetzt v,aren, nattcn die ir.1 Doder„ einr:eirC!.-
benen Arten (Cardium, J.:ya, ;.;o_como.) nicht die cleichen 
Temperaturextreme zu ertraien. 
In anderen Pällen erGeben sich bessere Übcrcin-
stir.1.'":!ungen zv,ischen der experi:-J.entell erci ttel ten Ge-
frierresistenz uI:d der Vernic~1tuncsrate in der ::atur. 
So ~eobachtete CRISP (1964t)nach de;J stren~e~ ~Jinter 
1962/63, daß im Eulitoral an der Küste Südenglands von 
~ytilus edulis 0-30 ~. von Cardium edule 50-60 0, von 
Ostrea edulis 50-100 ~ der Individuen abi_;estorben waren. 
Auch die zellultire Gefrierresistenz dieser Arten nimmt 
in der gleichen Reihenfolge ab (vgl. Tab. 3, S. 20). 
Ebenfalls bestehen zwischen der Abkühlunp::rcsistcnz 
(gemessen am Eintritt der Kältestarre im Abkünluncs-
experiment sowie a::i überleben bei UnterkUhlunc) und der 
in strer-.. ber .. \'lir_tern in subli toralen 3ereicl1er: tcobc.c:1-
teten Hortalitätsrate deutliche Eeziehungen. A~tcn, tlc 
in der freien Natur erhebliche Schäden davcntrucen 
(Abra alba, Spisula solida), lassen auch eine r:cr.'.nce 
Abkühluncsresistenz ihrer isolierten Gewebe erkennen. 
Bei der Analyse der AbhC:.ngigkci t der zellult,ren 
thermischen :(esistenz von einzelnen iaktorcn wurden 
beträchtliche jahreszeitliche Schwankuni_;en d-,r zellu-
lären Gefrierresistenz :ni t eincr.1 1',:axi:::ur.1 im 1:!inter 
und einem ::inimum i::-, Sommer nachgewiesen. Diese unter-
scheiden sich deutlich von dem jahreszeitlicn bedinrtcn 
Verlauf der zellulären Hitzeresistenz, der nach D:i:C:GC.3-
7.AYA ( 1963) bei Mytilus galloprovincialis und nach 
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~'iiI:SD:UCH ( 1967) bei I·'.ytilus edulis besonders eng :ni t 
~e~ Reproduktionszyklus der Tiere verbunden ist. 
~ILLIA~S (1S70, S.149) weist darcuf hin, daß von ihm 
bei Untersuchungen in dem Zeitraum zwischen Juni 1963 
u~d ?ebruar 1966 keine jahreszeitlichen Variationen 
C.er Gefrierresistenz be:-:-.er:Ct 1.-11-1:-d.eY'i. Dieses -=~ .. ·~e1)nis 
cuß wohl darauf zurlickgefUh~t werde~, d~G er die ~iere 
Z\·1ischen fc:1chten il.l(~en und r..icilt i::: tcl'..~i't8tC::l l~ee:r-
wasser aufbewahrt hnt. Wie Untersucl:uni:cn in ~einer 
~rbe~t zeigen, wird die zelluläre Gefrierresistenz ~a-
~iner ):~scheln sowohl durch ~eoperatur2tuptt1tion als 
aucil durch vorhericen Luft.s.u..:.--ent!':al t o:.ler rial ten der 
Tiere bei Sauerstoffmangel erheblich beeinflußt. 
Starke jahreszeitliche Schwankun:;en der Gcmztier-
Gefrierresistenz litoraler mariner Evertebraten mit ge-
ringen ',•lerten in So:r:mer und hohen iin V/inter vrurden auch 
von KA~~ISH~rt (1955), SÖ~~S (1966) sowie CrtISP & RITZ 
(1967) er:r.ittelt. ii~~·:>~Ert~ (,; ',,,'IS1:IE':.'S:·:I (1970) l-:o~;~.cn 
at=.f Grund ihrer Untersuchungen 0.n der T·Iilbe :•Iolgus 
li ttoralis und an Colle1:ibolen von Spitzbergen zu dem 
Schluß, daß selbst arktische litorale Tierei:;; Sommer 
nicht unbedingt eine besonders große Resistenz gec;en-
tiber Te~peraturen unter de~ I~ullpunkt a1ifweisen müssen. 
I:n Vergleich zu ausgeprägten jahreszeitlichen 
Schwanr::un;:;en der zellulären Gefrierresistenz l;ci ;:ytilus 
edulis aus der Nordsee weisen Repräsentanten dieser Art 
von Populationen aus der Ostsee nur eine sehr geringe 
zelluläre Gefrierresistenz (Tab. 10) mit nur Lnbedcuten-
den jahreszeitlich bedingten Xnderuncen (Abb. 7) ~uf. 
Entsprechend unterschiedliches Rcsis!e~zverhalten wie 
bei den i~uscheln in der fycisn ~.atLlr wurde auch 
Experiment nach Vorbehandlung bei verschiedeLcn 
raturen und Salzgehalten erreicht. ~ichtig zur ~rkl~-
rung der auftretenden Gefrierresistcnz~nderuLccn n~ch 
U:;;setzcn der Tiere in lf;edien mit verzi.r,uertem Salzcehal t 
erscheint der ~efund, daß bis zur endgültigen ~in~tel-
lunc eines relativ konstanten Reaistenzniveaus l~nccr2 
Zeit beansprucht wird als für die oamotiscr:e .Anileic:C:1.;:;:; 
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der I·:uscheln an de:-.. neuen Salz,:-:;ehal t erforderlich ist 
(vcl. ~i:Z:r.::J3, 1965). i-\uch \·i'ILLIJ .. !·:S ( i~:170) stellte fest, 
daß die SteigertlnG der zcllultiren Gefric=resi~tcnz 
nach tJberfLl..hri..lYlC der Versuc!tstiere in ,:ccr 1:.ro.sser r:ii t 
e:::-höhter.1 6s.lzcehal t nicht JJarallel zu:::- Zun:1t1:c,e des os-
r.:otisc:ler .. ;dertes des Inr~er„::icC.iu..ws „rerl~~uf:.;, sondern 
erst einsetzt, wer-.. r: sicr~ dieser schor-1 !10.hezu ::..11 der1 des 
.. ~"J..3erJ.::::edi.uns ancef>lic!"~en !:o.. t. ~r ve"J: i'olgte allerdings 
G.ie eir..tretender,. l~esistcr.:.zti~dcr:J.n;;e-:: !".ur übc:r· rncl1rere 
·~;.:.[C. ::aci' .. tiber1'ührur:g vori. =·:uscl1elr.. u.t1.3 C.er Cstsec in 
:~cerwrrsser von 32°/oo S werden ebcnfnlls schon deutliche 
Zuna~Llen der zellulUren Gefrierresis~enz n~cn einiccn 
rnisen Anpassunc;sdauer bcobo.cr1tet. Dic::;e r,eci.stenztinde-
rungen dauern aber zusätzlich noch llincere Zeit an und 
sind ic einzelnen stark te~peraturnbh~ni:ig. So steigt 
die zelluläre Gefrierresistenz wtihrend des Aufenthaltes 
Q·er "'i·e.,.e i·m "tee~,., ... ~ce"'e~ ·oei· ni·e...:i ...... ~ r-er 8 r:>= .. ~D"Y''"'+, ...... (5°c) 
.... - • iJ. ..._. -.,.cc - ... u. ........ 0 ..1.. ~-·1t.;._ ......... uU ..... 
l~n~er an und e=reicht sclilie3lich wesentlich größere 
Werte als bei 15°c. ~ie rela~iv l2r:~e ~~ucr tis zun 
Abschluß der Hcsistenzinderhn~ bei der }~~~1eren Anpas-
sungstemperatur (15°c) spricht da:Llr, aaS auc~ ~ier 
noch ein echter AdaptationsprozeD wirksam ist ~nd die 
eintretende Gefrierresistenzänderunc nicht einfach als 
eine direkt mit der osmotischen Ancleichung ~es 1iereG 
ar ... das neue Außcn1ri.ediurJ. verbundene:.:c::-.1.r::-cion aufz;..;.i.~::.:.s[:cn 
ist. Die unterschiedlicne Iiöhe der endGilltig crrclcl:!cn 
Resistenzwerte ist offensichtlicl1 durc~ die ~ir~unF 
von ko~binierter ~e~peratur- Salzgc11nltc- bdaptatic11 
b . · t ( 1 m-,--~~-, 1or9 b) 
€QlllG vg. 1h~~D~, ~o . 
s~c~te bei Enchytraeus albidus den ~ir1fluß der ~npo.s-
sung an eine größere Zahl verscnicdcner Temperutur-
Salzgehal ts-Kor.1binationen auf die Ge.fricrresistcnz der 
des ) .. utors, die an isolierten. 1·:~sc::cl~·:ie;:-:cn [~e·11c1-;,~cr: 
\·rvirden, so ergeben sich prir...zipicllo -~:.Jcrcir„st.:.r:::r.1..1;1r;c:~·: .. 
Sov,ohl Enchytraeen als nuch isolierte :·:~;sc}_,_ell':ie;;.c::.1 
sind nach vo:::-heriger Hälterung der Tiere bei ho~en 
Salz~ehalten und niedricen Temperaturen am resi~tc~-
testen, Dagegen treten nach Vorbehandlung bei hohen 
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TeLlperaturen oder niedrigen Salzgehalten bei beiden 
Objekten adaptationsbedin;te fndcruncen der Gefrier-
resistenz letzten Endco g~nz zurtick. 
b~anc11icrarten eine 11 sir1r~volle 11 Gc.fr·ierrcoi0tcnz-
adaptation ergab, konnten bei der tropisch-subtropischen 
Art Chione cancellata ''sinnvolle'' 1nderunccn der Hitzc-
und Abktihlunrsresistenz nach[;evicsen werden. Eine Ände-
rung der Gefrierresistenz war jedoch bei dieser Art 
nicht erfaßbar. Dieser Befund ljßt auf unterschiedlich 
wirksu~e Kechanis~en bei der Adaptation der Gefrierre-
sistenz und der Abkilhlungsrcsistenz schlieSen. Die ver-
schiedcne Wirkun~ eines Cn-Io~cnzusatzes zu~ Außcnme-
diu~ auf beide Resistenzen (Tab. 12 und 13) ist ein 
it1ei teres .3eispiel dafür, dc..G die lttkü.hlL1r..i:_~s- und Ge-
frierresistenz durch ei11 u11d den.selben .::','l~ctor nicht 
5leich beeinflußt zu werden brauchen. ':ienn auch eine 
vollstU.r..dige 1Jcutune dieses .Jc:1.--.ur,_ci,::;s 2.lli'f~rund des gc-
t;e:r.\vtirtigen 1·.'issensstandes ~--..oc}1 nici' .. t r2.öglic~ ist, so 
erscheir„t dieses Phänorr ...er ... docl1 verstti~ndlich, 1::cr ... n r.-.an. 
von der Tatsache ausgeht, daG Schidicungcn, die prir~ir 
durcl'.1. Gefrieren und P ... uft;:.._uen hervorgerufen 'llerden, G.i.ch 
von denen dureh Abkühlung stark untersc~eidcn. Seh~dcn 
durch Abkilhlune werden iL erster Linie darau~ zurUck-
gefUhrt, daß ftir die Lebe~se~haltunG wichti[e tunktio-
nen (?ermentaktivitäten, Stoffwechselprozesse, Csmo-
und Ionenregulation) unter einen kri tisehen 'l'!ert abnin-
ken und-d~dureh ein mehr oder weniger langsam eintreten-
der Tod verursacht wird (Literatur s. iR~CiiT e~ al., 
1955; Kn;NE, 1963). :Sei Gefriersebiden werden dage 1:cr. 
in erster Linie die Lipoproteinmembranen von Zellen 
und Zellorganellen betraf fen, wclehe nicht nur 1~e1;cn-
über Dehydrierung und hohen Elektrolytkonzcntration0n, 
die bei extrazellulärer ~isb~ldu!'" .. g c.Llftrcten, sor:de::':. 
auch gegenüber den r.iechanischc!'l 1.·.r1:::-J.:u11l~cn Ger 2::isl:::.::-i:: ~al-
le, insbesondere bei intrazellulärer Eisbildur.r', c•::".,,:·•r,d-
lich rea,c;ieren (l!'ARRANT, 1970). Aueh der vo::i knor ,;,.c:h 
Gefriervorbehandlung isolierter Kiemencewcbe ge~sssc!1~ 
vcrst2rkte A..ustri tt einicer 3nz:..r::ie (Jlldolase c..us de;.; 
Cytop l~s'"·a ~~ure """'nos~'"'-+~~e ·,-u- "'en Ly~o~o-'"'"'1,,c+ ..._o., ,.,. 1 o.JU ..._ 4 ,!Jl.iU vc.,.u c..;. .:, \.... ....... •) J!,,~11) ..._ ,.. • ., " 
bei dieser. Objekten auf I·:e:~':Jranscnildit:;unc;en seh:i.i::: ."c , .• 
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Unter den Zellorganellen stellten sich die Lysosomen 
als besonders empfindlich heraus (KOH~. 1960; CHILSON 
et al., 1965). Auf lleschi',dir;unc;en des em!oplasmatischcn 
Retikulums und der Mitochondrien weisen u.a. KAROW u 
WEBB (1965) hin. Jic Wirkunccn des Gcfric~cns auf Nito-
chondrier: wurden von RUJ::1c:-'. ( 1967) einc;ehend analy-
siert. Zahlreiche Bcfunjc Jbcr weitere Geiricrschtidcn 
werden bei EERYriAll ( 1966) rc.'.'cr·icrt. 
Überlebensdauer von Folypcn rl8r G~tt~~[ L~o~cdea bei 
einer niedrieen ~cmperutiJr ~c2cntlic~ ~cri~~Gr, wcr1n 
auf.lcr cxtrazellul'.ircr auch in tr::czcllul',rc ;•,i c::Jiluune; 
auftritt. Die 1~utoren }:.or1ntcr1 bei clic~cn ür;:11r1i~rncn 
intrazelluläre Eisbildung an ci~e~ plötzlichen Dunkcl-
,,verC.en erkennen. Isolierte :~u:3cf1cl:-::.ier::crl, ln cir1cr 
ähnlichen Versucnskarr.mcr bcobac;, -;;et, wurdcr. bei Ge fr ier-
temperaturen von -5° ~is -30°C meist von den Scnnitt-
stellen her dunkler. Bei diesen Objekten ist c.ber nlcLt 
sicher a:.i.f das Vorhandenseir ... von intrn:~el.lult:rcm Eis 
zu schließen, da hier das .D'.lr1~:e1,,1erdcn auch ciurch ~is-
bildung im Interlamellarraum und vor allen ir. den reicn-
lich vorhandenen Lakunen bedingt sein Lann. 
Tiie 3edi~ßungen in deh Zellen, die bei warincn 
Lanellibranchiern bewirken, duß das Jinfrieren mehr 
oder weniger lanEe ertragen wird, lassen sich aufcr~nd 
fre~der und eigener Untcrsuc~u~gcn wie folst charakte-
risieren: l.Al('.'IISHER ( 1955) fc.nd r.ü t r.ilfe lrn.lorimetri-
scher Untersuchungen, daß bei eir~.:;_:~:c:-1 li torc.lcn r-:ol-
luslc.en ein relativ hoher .1\nteil des · . .:2..sse:rr;c!1e1l tc::; 
extrazellultir ausfrieren konnte, ohne letale ~·olc-.cn 
zu haben. Nach \IILLIAMS ( 1970) trat der 'l'od dDrch Ge-
frieren Dei I·:ytilus edulis eir.1., \·Jcnn rnchr 0.l~ (),,'., rlc:3 
'dassergehal tes aus~cfrore·n vraren, •:10.s oei .. \t·l<.'J/.l-~lY!,~ 
unter -10°C erfolgte. Dei der froste~pfindlici~crs~~ 
Venus r.iercenaria fror diese \·lassermence sc:1or .. ·::::ci -·.;~C 
aus. Die iüesmuschel verhtil t sich r,ach \'lILLifcl·!S •,:ciJ-:rc::i.d 
C.es Gefriervorganges so, daß ct\va 20 1„ ihre3 \1as0c:-r:12-
h2.l tes osmotisch nicht in :2:rscheir„ung tretcr.;.. ~ic::--,.:; o~-
/ 
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r.iotisch unwirkso.r:ic \'13.sserr:ien;;e scheint für die Gefrier-
resistenz von Mytilus wichti1; zu sein, weil durch sie 
ein höherer Hydrato.tionzgr2d o.ucn bei niedriGcren Tem-
peraturen lti.ncer .-:iufrecl;te1:·ri:::.l tcr1. 1.·1crdcn ~:ri:-1n. Das h~1. t 
Zu,.. .t'•1ol"e a'~n u',,,. 11 ~ri·-.1.~"Ci 1c ~ .. iYl.;,,..,.1~,0 1 ur"r,.-.,, der _ l), u.w ........ ·~ u ._, • 1 ................. 1t..... ..._ ·•'-'•l Zc:l-
1 c_no). 
~odurcl1 dieser Teil des Gc~:cllr~~sccrs os:~otisch unwirk-
Gchnlt an freien A~inos~~rc~ iL den Zellen ~1ie~fGr nicht 
verantwortlich zu sein scheint und Ccfricrscj:~tzsub-
sto.nzen wie Glycerin und Il:·:JO bei ,-:~,scr,eln ,.icht nncl-i-
gewicsen werden konnten, zieht dieser Lutor in .Ectrc,.c:1t, 
daß das \·lasser nn ?einstru}::turen oder gr0Dr.1olckulu.1·c 
Stoffe (z.B. Glycoproteins ) ~ebunden sein könnte. 
In diese:n Zusn::1:nenhanc ~;.öc11te icf'r darDuf l'J.inv,ei-
sen, daß die r::a1·i:--1en Iviusc'nelnrten, bei öe::~cr.1. ei.riC hor:e 
zellult~re Gefrier:::esiste:r.·z beobo.chtct \.,r;ircle, r·,uc:1 ci;:c 
hone zellultire Snlzgehaltsrecistenz besitzcfi. ~~ l;ci1.: 
flilssigkeit konzentriert wird, cuß das ~cwcbc c1cn :::i~ 
extrazelluliirer Eisbildunc; verbundener . .;;ehyc,ric::-un;:s-
vo~gS.ngen und Blektrolyt1.·1iri-::11n::-e:n. im J:<1llc G.es ·J:Jerle-
becs sta~dhalten. Eine h~ne zcllul~rc Gef~ie=resistrinz 
setzt den-1.nach eine hohe llesistenz ge;cri.übcr ~cr:ydric-
rung und hohen Elektrolytkonzentrationen voraus. LEVlTT 
(1958) gibt zahlreiche Beispiele aus der Botanik an, 
bei denen enge Beziehungen zwischen der i:esistcriz ;_;e-
ge,,über Dehydrierung und geicnüber Ge.frieren bestehen. 
Beispiele aus der Zoologie sind u.a. bei PRCSCER 2 
BIW:il! ( 1962), Chapter 9, aufgeführt; v13l. auch .h.Cl:\;(JO.iJ-
s;;rTH ( 1970). Wichtig scheinen hierbei u.a. 1,;e;nbrnn-
stabilitäten zu sein. 
mit der i' .. npassung von Tieren aus dC!'i"~ Bro.c};:_,.,:asscr :;_r~ 
hohe Salz;;ehal te nicht nur eine Stei{';crung der zclL;-
liircn Gefrierrcsistenz'i sondern auch eine Zunal'-.r;ic C.0::-
zellul~ren Hesistenz ge~c~Uber hohen Salzkonzcntr~ti8-
ner;. verbur..den. 1Iach L.tl~G~ u.; 1·:0STJ: .. D ( 1967) \'leiscYi ~ic 
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Zellen von Mytilus edulis in einen weiten Snlzcehalts-
bereich eine wirkuncsvolle Volu:.1rcculation au.r, wobei 
Vcränderunßcn des intrazcllul'ircn k:iinosäurc::,piecel::; 
in AbhiiYlt:igkei t vom Salz::;e{Jctl t des i.11:::,cnr:1edi-;1:Js eirie 
1.·1ichtire 1-:.olle spielen . .Gie ~'.'ir::s3.r:;}:ei t und .i~r1r1assur<~s-
f(~higl:ei t der isosrr1otischeri Zellanglcict.ur..~: und der 
zellulären Ionenregulation dürften aufs cncstc mit der 
individuellen Verschicbbarkeit der o::;motiscnen Resi-
stenzbereiche durch Hälterunc bei untcrscl,iedlicnen 
Salzgehalten verknüpft sein. 
~ie durch den Anpassuncss~lzcchnl~ beeinflußten 
intrazellulären Bedincungen wirken eich nicht nur direkt 
auf die Gefrierresistenz aus, sondern modifizieren auch 
die ~irkunGen anderer Faktoren (0 2-~I~ngel, Luftexposi-
tion, Gcfrierschu tzsub star„zcn, 1Ln 1J::..s sun{_.:s terr..pero. ture11) 
au:' die zelluläre Resistenz. Diese Bcl'unde ur1d die ~r-
sc!leiri.ung der rclo.ti.v 11 ur ... srezifiscl1er„ 11 Resistcr!zbceir'i-
f.lussung durch den Salzgehs.l t des J\ußen:-:--,ecliui'71s, die sich 
z.3. :iar.:._r„ zeict, daß irr. Brnck'.-/o.sser versc'.1icö.cne Ite-
sistenzen auf zellulärer 3ber1e t;leichzei t..:..[:; \rcr.ringert 
sind (vgl. Kap. D.II.4), spricht dafilr, daß hierbei 
auch die strukturelle Stabilität empfindlicher Zellko~:-
ponenten betroffen ist. An diesem Punkt müssen wcitc~c 
Untersuchungen einsetzen. 
ner '1·firkung::;;:.ecf1 ... 2..nis;'.1uc der in dieser .A.::-.:-bei t be-
nutzten Gefrierschutzsubstanzen dilrfte in erster Li:'",ic 
darauf beruhen, daß ein Teil des extra- und intrazellu-
13.r'en \1Iassers gebunden v1ird ur„d sich bei einer bestir;.:11-
ten Abkühlung weniger Eis bildet. Beim Ansteiccr. C:er 
osmotischen Konzentration während des Gefriercns hJeibt 
außerdem die Salzkonzentration in den Zellen liin,;cr 
unter einem schädigenden Wert, und dem Gewebe wird ~ro 
Zeiteinheit weniger Lösuni entzogen (LOVELOCK, 1954; 
GAR, 1970; Vi3RY1'!Ali, 1970). Durch Vorbehandlunc rr,i c 
chen Gefrierschutzsubstanzen kann die geringe zellul:;-
re Gefrie:rresistcnz von r-·:uscr!eln aus dem Braci-::',:c..::;scr 
annähernd auf eine bei Indi viducn aus normalem ;.:cer-
wasser gefundene Resis tenzhöhQ gesteigert werden ( v,:l. 
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auch ~H~ZDE, 1965). Letztere wird aber durch entspre-
chende Behandlung nocn beträchtlich darliber hinaus er-
höht, wobei sich auLle~de::i - ähnlich 1t1ic nach Ki~l-iLEI~ 
(1970) bei 3nchytraeus albidus - die zcllulti~cn Rcsi-
stenzunterscl1icde knl t- u!"~d 1.·:.~r~ar.r_:epnßter i·:uscrieln 
verringern. Das lect den Gedfi~~en nanc, daß in den Zel-
len auc~ ~ei der Gefrierresistcnzadaptntion in der i:~1-
te BcdinGungen ~cscnaffcn werden, die in der ~irkun~=-
weise Ähnlichkeit cit der der Gefrierschutzsubstanzen 
aufweisen. Offensichtlich ~ön~c~ Cicsc i~trazellul~ren 
Veränderuncen nur bei hone~ Salz~erinlt i~ hulen~idiuffi 
zus tarnie ko;amen. 
Insgesamt erweist sich die zelluläre Gefrierreoi-
stenz mariner Larnellibrnnchier als eine sehr stark von 
?.eaktionen auf Ur~.wel tbedin;;u:,,p;c,n und indi viduollen 
J ... dapta tio:' ... en abhängige Gi-·ö2.e. lJen li toralc:n l'·."1scl'1elr~, 
C.ie a-..l.:t.--c:r:.ind ihres GenotJ~".;)s in der Lo.c;e sind, bei dcr1 
c::-,,.tsp:rech.en,:len lc-:1ensbed.iY'i 1:;;l1:'1[:Gn eine ::12}1.r oder v:cni{:cr 
hohe zelluläre Gefrierresistenz a~fzubuuen, stehen 
zahlreiche subli torale l'1 or:ncn t:ccer1-Ubcr, denen dic~c 
Fähigkeit nnhezu völlig fehlt. 
Für die zuklinftige Forschung bleibt von Rllem 
die weitere Analyse der Resistenz- und Aduptations-
mechnnismen im subzelluläron Bereich. 
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F. zusA:·,~··[SH l?ASSUr~ G 
1) Die zellultiren Gefrier-, AbkUhluncs- und Hitzere3i-
stenzcn r.12.rir1er L2.:ncllibr2.nchicr nu.s vcrsc11iedcnen rtc-
~ionen zei~cn deutliche Ec~ichun,:e~ zur cco~raphischcn 
Verbreitunc der ~rten und dcre~ ~xposition i~ 1itornl. 
Eorer:lc ;"iusc!1elarter1, die ir. cx;io:1.i·~rter 1c:.[e i:n Euli-
toral überwintern, weisen eine crUßcrc zellullire Gc-
frierresi2tcnz nuf als im Boden rcschiltztcr lebende 
~or:Jc~ orter solche, die auf sublitorale ~:QsGerschichtcn 
bezctr~~kt sind. Gewebe von trapinchen eulitoralen ~u-
scheln ist' ~jnlich fros~c~pfi!1dlich wie J~= von ~rter1 
aus de::'l ::iubli toral der cc;.1ti:ii{~tcn Zor1c. Untcrs1-.:chur1r_:cn 
der zellultiren Hit~e- und Gefrierresistenz ~n ~eoer~-
Dt1isc~ weit voneinander cntfer0tcn i·opulationcn derscl-
~cr1 .Arten (Crassostren virE~ir1ico., :<;/tilus edu.lis, r.:nco-
,..... .... '"'l~' i·c~) er~~'oen rnr SO ce"Y'-;Y(""""r, ·.~,\·r-,i'c•J"n•cen d~.-,() •.• c.. :J0. l,n. ....., t,C.. ~.l.lA. .... -~~•t_, ......... ...,,t.; ·U.~(_. 1,- <.~!,) 
bei ihnen nicht auf crblicnes u~t2~schicdliches Resi-
stenzverhal tcn (P.assenbild'J.r„r;) ~csc:1losser1 1:rcrden kar~n. 
Unter den litoralen Arten ein und desselben Exnositionc-
grades erweisen sich im Exneriment solche als ~mnfind-
iicher geeenilber AbkUhluni.und Gefrieren, bei de~en in 
der freien Natur ~~assensterben in kalten ~!intern bei 
ext:"e~ niedrigen Te~peraturen beobachtet wird. 
2) In nor~ale~ t:eerwasser treten bei Lar~ellibranchiern 
aus de~ obc:!:"en Litoral der te:!:rericrten Zone c·coße 
jn~reszeitlich bedingte Unterschiede der zcllul~rcn Ge-
f:".i.er:!:"esistc:iz 2.uf • .Jo..bei fill ""C dG..s hesist'2:'~z~c.1:-::ir:11.J:.'1 
j ei·i'eils in den ';fi.r1ter, d2.s ::i:s~ir:i:i:;i iYi Gen Qo;:.:·;er. Lie 
ccrin[e zelluläre Gcfrierresistcr1z -~si ,·: 1.1sc:r~el::-1 aus cic::1 
Dr2.ck\·12~sser v1eist da[;eger ... , ver:.:lichcn r~i t 1.1!e1~tcn von 
Exenplaren aus normalem 11eerwasser, nur sehr kleine 
jahreszeitliche Schv10.nkur.gen auf. 
3) ~in ~hnlich unterschiedliches zellulires hesisteuz-
verhaltcn,wie es sich bei :·iuschcln aus der f~eicr1 ~2t 1 r 
ergab, v1ird ir~ Experir.ient durch Vorbelwnrilu:1e; der '.l'i.ere 
r.iit verschiedenen Tcmperatur-Salzgehaltc-Kombination~n 
erreicht. Dabei haben niedrige Temperaturen zusw;imcn 
mit hohen Salzgehalten die relativ größte zellultire Ge-
frierresistenz zur iole;e. 
4) Die Anpnssungsdauer bis zur endgültigen Sinstellu~c 
der zellultiren Gefrierresistenz ist nach Brniedrirunc 
der Tempera~ur und ~leichzcitiger Erhöhur1ß des Sn.lzr~c-
nQltes ltngcr als bei allci~iccr Änderun~ der AnpuGsun~s-
te~peratur. Die Zunah~e de~ zellultircn Gefrie~resistc~z 
11.ach Te::--1pe:-n turerr.iedricur1r; ·oenö '"Cif;t c ine:n lfiri,::ercn 
Zeitraum nls ihre 1\bn2.h:-:1e r1.acf1 1ern.perc.. turctcir:;cr~unt_:. 
5) Die erheblichen Steigerun~en der zellultiren Gorri~r-
:r-esistenz, die durch Ex-nosi tion der I··~uscI1eln an C c:r· 
T·u~~ c.-,u~ch -,:.:.:-:1~~ru~g i·n- 0 ~rMeM ~.ree~,-·ac::c-~.,... ,...o,.;" '.:,.'.Y'r'": 
.;..J .Ll,, ........... c.;. vi...; ~... .. 2-= lol l•~ 1· .. .._)/ ..,._,~ .... ;:; ::~·~ ~ ~~l~ 
sog. Gefrierschutzsubstanztr1 (Glycerin, ::JI-~SO) err·cic:_t 
v,erden kör1nen, \Verden im einzel11en sehr durch C..::..!? '1'· ·· ';:-
ratur- und Salzgehaltsbedingungen wtihrend der Vcrtcn·~d-
lung modifiziert. 
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6) 3ci Ver2..r ... de5ung der l1n·;2..;3s~r ... ~-~s tc::-1pcro. tur i:;1 :Bereich 
von ~o 0 - 23,5 C zoi~t die subt~8pisch- tropische Art 
,..,.,...ione cc..r.cclla ta e ir..e II r)ir1n.vollc 11 ..1\d2.pta tion der zell11-
v... .,. ' . "b1,.··1,"1 ,.,..,-,...,,.... ,,·rc't",Y"'"' ,',...,~ ,_ • ltire:l .n.l. tZC- una ...:~ \..U,.,. .... u,.,.(_,.:. .... e.Jl.-..:i <...; ... u, Jc...uCf,Cfi 1·~eir1e er-
fa;~·::>a:'e j~!"J.cieYung der geriY-.:<CYi zellul:·l.1·cr.. Ccf:::-icrre.sistcnz. 
a) [ach }Iitzeschockvorbehandl11~~ i2oli2=tcr Xic~enstUcke 
ist Glcichzeitie ~it einer Steit:eru~c tcr :ii·c~eresistenz 
ei.r.c Zuno.hrno der .:.iesistenz f~ei::cr1über· S:i·-1.rez;.J..so. tz zurn 
:-:22r\~·:..2,scr verbur ...dcn. Geccnübci· Cel'ric:rcr1, Cyrt!l.id u1~cl 
~,: ~~-.:-;.nol ,.,:1.1rdc }:e 2.ne .Er!1üf1'Jnt: der 1,:.c s .i. ~--; tc1~z cc.1.·u~ .. d en. 
9) J.Jcr r:~ch :3ir..frieren 1..1!1cl Ju.i.i't:-:ucr.. isolie:r~tsr }~ier:-ien 
·,-,...,..,,·,-,.,,.,.,.~ :, + .t .... or. ·'1·,.,, .... ,c,c ( 0 ,,,... ,1,.,.. :"',, ........ -rl ......... ) Z,.1_,., .... ,~ ........ J.·, ... 8 ~,.us vrl u V ...... ,._ U'"'J._-.-... ,:) '-'-<Ä.._., , e, .. \J,) vCJ_;:) 1..<-u:Tla 
y,rC ~r Y"· ,-,,,:;1ur ">"' "',~',,--o-p'n-::i+..-r,n ( ,...,,]C" ,;er· 1·~"'"C'"\•s1",Y\ \ 1 :-.:,')t <>' f' UJ.,. .... Jo __ ,JL.<.. e ....... __ .;:;, , ... c..vc.:.. ..... '--' \~~~w '-- ' ,y.::,v, .. n..., ... ,C-·) ...1..c.~1..i , ...... U..:. 
fr·:il1zei tig; ei:itretende :·icr.:;trs.r.sc[ .. Jdir·ur~ccr.c S·~:' .. ließen. 
':1cilv:eine Inaktivierung vor1 sc.uYer :2r~osphat2.se wurde 
e:r:-st n2..ch 11 Absterben 11 des Ge\·1ebes fcst;estell t. 
D2.nk28.n:'J.r1!!en: If..ein lJank i..~il t tcsor1dcrs lierr11 i·rofessor 
Dr. c. ~Gi1iE?E!~ ftir die ~1ördc~unc der u~tcrsuchunc;e~, 
der ::Jeutscher.. :r1orschungs&e:~eir1scha~t .für die Ge\,1t::rl1·ur,{~ 
von ~ach~itteln und deo ''Institute of }Iari~c Science'' in 
l(in~i ftir die 3ereitstellunc eines ~rbeitspla~~es w~ih:·cnd 
~eines dortigen ?orschuncsnufenthaltes im Herbst 1967. 
~7eiterhin dan~e ich den }:itarbeitern dieses Institutes, 
beso:id.ers iierrn Professor :Jr . . 1~. l;rt.o·r~~TZJ • .l;o, frofes::;or 
Dr. Ch. LJ.~:,~3 'J.nd 1-·rofe.ssor Lr. ~. 1lGSS 1"'-Ur· il'-1r·c I1ill"c-
berei tschaft. Hc1.~rn l3. ':lC1~~:,: schulde icf1 .Jar.1.l-: 1·1.1r die 
Eilfe bei der Tierbeschaffun:; in ~~ia~i, ebe~so den Xayl-
täncn und I•:annsc;1ai'ten dc:r i 10:r:·sc:1unr:sschiff'e ir1 ~·~iel, dc:-:1 
tech~iscr~en J._ssistenten Iierrn i:I. S7~I13Ertl~Y .f'Ur die 1iilJ'c 
bei einieen :Sxoerimcnten, au8e:-cler.1 I'icrrr. E.. Ji~~:GLil>:- :·,l:r 
die Anfertigung der Reinzeic:Cm..ingen. 
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